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OKRAJŠAVE IN SIMBOLI 
UV ultravijolična svetloba 
IR infrardeča svetloba 
PPC primarne pigmentne celice 
SPC sekundarne pigmentne celice 
PI fosfoinozitidna kaskada 
Rh rodopsin 
R1-8  retinula celice oz. fotoreceptorji 
fC kotna frekvenca 
fF stopitvena frekvenca 
λ valovna dolžina 
ν frekvenca 
h Planckova konstanta 
E energija 
c hitrost svetlobe 
Vmax maksimalna depolarizacija 
 interomatidijski kot 
 sprejemni kot 
ERG elektroretinogram 
MMP mirovni membranski potencial 
RP receptorski potencial 
SNR razmerje med signalom in šumom 
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1 UVOD 
1.1 NAMEN DELA 
Namen dela je bil spoznati anatomske in funkcionalne lastnosti mrežnice navadnega 
obada Poudarek je bil na raziskavah samca in primerjavi med spoloma, zlasti v področju 
akutnih con. Pridobljeni rezultati prispevajo prvi vpogled v delovanje in spolni 
dimorfizem perifernih fotoreceptorjev v mrežnici obadov. 
1.2 DELOVNA HIPOTEZA 
Predpostavljamo, da imajo obadi okrnjen barvni vid, saj je velik delež fotoreceptorjev R7 
in R8, ki pri dvokrilcih ločujejo med barvami, pri obeh spolih, namenjen polarizacijskemu 
vidu. 
Domnevamo, da imajo samci v akutni coni, ti. zalezovalniku (angl. love spot), ki je pri 
dvokrilcih običajno specializiran za recepcijo minimalnih intenzitetnih kontrastov, 
akromatski vid. Zaradi optimizacije zaznave kontrastov pa je odsoten tudi polarizacijski 
vid. 
Pri fotoreceptorjih v akutni coni pričakujemo visoko informacijsko kapaciteto; ta je 
odvisna od razmerja signal/šum (angl. signal to noise ratio) in širine frekvenčnega spektra 
odziva receptorjev (pasovna širina odziva, angl. bandwidth) na intenzitetno moduliran 
dražljaj. Domnevamo, da fotoreceptorji pri samcih dosegajo visoko informacijsko 
kapaciteto na račun visokega razmerja signal/šum, pri samicah pa na račun večje pasovne 
širine odziva. 
Predpostavljamo, da do tega pride zaradi razlik v velikosti fotoreceptorjev, števila 
mikrovilov, in kakovosti optike. 
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2 PREGLED OBJAV 
2.1 OPIS VRSTE 
Navadni obad (Tabanus bromius, Slika 1) spada v družino obadov (Tabanidae), red 
dvokrilcev (Diptera) in podred pravih muh kratkorožk (Brachycera). Vrsta je razširjena 
po celotni Evropi, vzhodnem delu Palearktika, v severni Afriki in na Bližnjem vzhodu. 
Je srednje velik obad, ki v dolžino meri 13-15 mm. Na sivem, kosmatem mezonotumu 
najdemo pet temnejših longitudinalnih črt. Abdomen je črn, kosmat in predeljen s tremi 
sestavljenimi rumenkastimi longitudinalnimi črtami. Ventralna stran abdomna je svetlo 
sive barve. Glava je srebrno-siva. Oči obeh spolov so rjave, z zelenimi iridescenčnimi 
odtenki in viola-rdečim transverzalnim pasom, ki je tudi osnova za angleško 
poimenovanje vrste: ''Band-eyed brown horsefly''. Na glavi je še par rjavih anten in 
glosum, ki funkcionira kot bodalo/sesalo (Stubbs in sod., 2001). Letati začnejo že konec 
maja, dejavni pa so vse do začetka septembra. V največji gostoti se pojavijo v juliju in 
avgustu. Vrsto najdemo v različnih habitatih, najpogosteje v višjih legah, na travnikih in 
gozdnih jasah. 
Odrasli obadi se hranijo z nektarjem in cvetnim prahom (Kniepert, 1980). Samice so 
oportunistični mikropredatorji sesalcev, predvsem večjih kopitarjev. Pogosto se hranijo 
na pašni živini (Baldacchino in sod., 2014), ki jo prepoznajo s pomočjo vidnih in vohalnih 
motivov. Za uspešen razvoj jajčec je potreben vsaj en krvi obrok (Krčmar in Marić, 2010). 
Jajčeca samice izlegajo na obvodno rastlinje sladkovodnih teles, saj se predatorske ličinke 
razvijajo v vodi oz. vlažni zemlji (Teskey, 1969). 
Kot povzročitelji ekonomske škode, so za raziskave zanimivi iz ekonomskega vidika. 
Krvosese (hematofagne) samice vplivajo na vedenje živali zaradi bolečih pikov, obenem 
pa delujejo kot pomemben primarni oz. sekundarni vektor parazitov in bolezni pašne 
živine (Horváth in sod., 2008). Zaradi visoke abundance v poletnih mesecih so npr. 
pomemben vektor infekciozne anemije kopitarjev (Roberts in Paterson, 2011). Raziskave 
vida so tako ključne za razvoj pasti, s katerimi obvladujemo velikost populacij na 
problematičnih območjih. 
  
Slika 1: Samica (levo) in samec (desno) navadnega obada Tabanus bromius. (Vir slike: 
http://www.entomart.be/page-dipte.html, 2006 in https://hiveminer.com/Tags/bromius, 2016). 
3 
Janža R. Spolni dimorfizem mrežnice obada (Tabanus bromius). 
   Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij molekulske in funkcionalne biologije, 2018 
 
2.2 EVOLUCIJSKI IZVOR SESTAVLJENEGA OČESA DVOKRILCEV 
Osnovni načrt sestavljenega očesa se je pojavil že v kambriju, pred 541 milijoni let, in se 
v deblu členonožcev ohranil vse do danes. Členonožci najverjetneje izvirajo iz 
črvičastega skupnega prednika, ki je že imel funkcionalno zasnovo sestavljenega očesa, 
morda rudimentaren skupek očesc. Prave sestavljene oči so se pri členonožcih razvile 
trikrat, in sicer pri izumrlih trilobitih, ter v linijah rakov in žuželk oz. stonog in pipalkarjev 
(Nilsson in Kelber, 2007). Najbolj zanesljivi in najstarejši fosili, ki imajo ohranjen 
notranji ustroj omatidija, so fosili trilobitov (Schoenemann in sod., 2017). Prisotnost 
sestavljenih oči so prav tako potrdili pri fosilnih predstavnikih zgodnjih rakov (Crustacea) 
in pipalkarjev (Chelicerata). V slednjo skupino spadajo med drugim tudi ostvarji 
(Limulus), ki so kot živi fosili ostali praktično nespremenjeni od časa kambrijske radiacije 
do danes in so pogosto uporabljeni kot modelni organizmi fizioloških raziskav vida. 
Žuželke (Insecta) so se pojavile v devonu in prav tako od prednikov podedovale 
sestavljeni tip očesa. Glede na dejstvo, da je več kot 80 % vseh vrst živali členonožcev, 
je sestavljeni tip očesa (z izjemo večine pipalkarjev) daleč najpogostejši organ za 
opazovanje okolice (Land in Nilsson 2012). 
Dvokrilci so skupaj s hrošči (Coleoptera), metulji (Lepidoptera) in kožekrilci 
(Hymenoptera) po številu vrst eni izmed štirih največjih redov žuželk. Do sedaj je 
opisanih okoli 125,000 vrst, skupaj z neopisanimi naj bi jih bilo nekje okoli milijona 
(Mayhew, 2007). Spadajo med najpomembnejše in najstarejše opraševalce cvetočih 
rastlin (Bernhardt in Thien, 1987). Številni fosilni ostanki nižjih in višjih dvokrilcev iz 
pozne jure in zgodnje krede kažejo na koevolucijo z zgodnjimi kritosemenkami, ki je 
vodila v diverzifikacijo in adaptivno radiacijo obeh skupin. Med najdenimi fosili so tudi 
predstavniki družine obadov, ki so fenotipsko zelo podobni današnjim (Slika 2, Zhang in 
Wang, 2017). Poleg simbioz z rastlinami sta pomembno vlogo v njihovi evoluciji odigrali 
tudi oboroževalna tekma med plenom in plenilcem in izbira partnerja (Schoenemann in 
sod., 2017). 
V teku evolucijskega procesa se najpogosteje modificirajo starejše strukture, sploh če gre 
za zelo kompleksen organ. Prisotnost zasnove sestavljenega očesa tako zgodaj v razvoju 
živali pomeni, da so členonožci že na začetku zašli v neke vrste slepo ulico izgradnje 
očesa, ki se do danes bistveno ni mogla spremeniti. Kljub temu je bila ta zasnova primerna 
za divergentni razcvet žuželk in prilagoditev na številne habitate. Sestavljeno oko se je 
razvilo v smeri visoke specializacije in optimizacije za ekološko relevantne dražljaje. Oči 
večine vrst žuželk in rakov so zato kompromis med različnimi aspekti vida, pri čemer so 
lastnosti, ključne za ekologijo posamezne vrste, izboljšane do maksimuma. Ker so 
žuželke omejene tako z velikostjo, kot tudi s sposobnostjo energijskega metabolizma, 
njihove oči delujejo na fizikalnih mejah možnega, z ireducibilno majhnimi kompartmenti 
in optimiziranimi biokemijskimi potmi. (Sterling in Laughlin 2015; Land in Nilsson 
2012). 
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Slika 2: Fosilni ostanek obada, ohranjen v jantarju, iz srednje krede. V zgornjem desnem kotu je prikaz 
obustnega aparata, merilce = 2 mm (Zhang in Wang, 2017). 
2.3 SVETLOBA 
Svetloba je elektromagnetno sevanje, katerega glavni vir svetlobe v naravi je Sonce. 
Nekaj je nastaja tudi z bioluminiscenco, kemiluminscenco, ali pa prihaja iz drugih zvezd. 
Žarek monokromatske svetlobe lahko okarakteriziramo s tremi lastnostmi. To so 
intenziteta, valovna dolžina oz. frekvenca in polarizacija. V naravi namesto 
monokromatske svetlobe najdemo celoten spekter valovnih dolžin, ki po intenziteti med 
seboj niso enako zastopane (Cronin in sod., 2014). Oko z relativno dobro ločljivostjo 
lahko s pomočjo odbite svetlobe zazna lastnosti in lokacijo opazovanega objekta. Poleg 
prej omenjenega odboja, so za vid živali pomembne še druge transformacije svetlobe, ki 
so vse odvisne od njene valovne dolžine - absorbcija (in transmisija), uklon in sipanje. 
Nižje valovne dolžine svetlobe imajo višjo frekvenco in energijo (E=hν, ν=c/λ; Land in 
Nilsson, 2012). 
Vidna svetloba je del elektromagnetnega valovanja, ki ga živali izkoriščajo za vid. 
Govorimo o delu spektra, ki se nahaja med 300 in 700 nm valovne dolžine (Warrant in 
Nilsson, 2006). O ultravijolični (UV) svetlobi govorimo pri valovnih dolžinah pod 400 
nm, o infrardeči (IR) pa nad 700 nm. Razpon valovnih dolžin, ki ga uporabljamo ljudje, 
je med 400 in 700 nm. Pogosto ga opišemo kar z barvami. Pri mnogih drugi živalih, kot 
so npr. ptice, ribe in insekti, se vidni del spektra premakne še v UV del, nekje do 320 nm 
(Land in Nilsson, 2012). 
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2.4 ANATOMSKE ZNAČILNOSTI MUŠJEGA SESTAVLJENEGA OČESA 
2.4.1 Zgradba sestavljenega očesa 
Oči so slikotvorni organi, s katerimi živali s pomočjo odbite ali oddane svetlobe 
zaznavajo prostorsko zgradbo, spektralne in polarizacijske lastnosti ter intenziteto 
osvetlitve opazovanega objekta. Za sestavljeni ali fasetni tip očesa je značilno, da je 
grajen iz številnih optičnih in funkcionalnih enot, omatidijev (očesc, faset). Število le-teh 
se razlikuje od vrste do vrste in nam že samo po sebi veliko pove o prostorski ločljivosti 
vida vrste. Medtem ko jih je pri vinski mušici okoli 800, jih lahko pri kačjih pastirjih 
naštejemo do 30,000 (Land in Chittka, 2013). Prostorska ločljivost kačjega pastirja je iz 
tega razloga mnogokrat višja, saj svojo okolico vzorči z večjim številom enot. 
 
Slika 3: Shematičen prikaz omatidija (zgoraj) in fotoreceptorske retinula celice (spodaj). Prirejeno po Wang 
in Montell, 2007. 
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Posamezen omatidij (Slika 3, zgoraj) je sestavljen iz dioptričnega aparata, ki ga gradita 
kornealna leča in kristalni stožec, svetločutnih retinula celic (fotoreceptorjev, ki so po 
izvoru nevroni) ter pigmentnih in glia celic. Plastovita kutikula, ki prekriva oči, tvori 
bikonveksne kornealne leče, ki so najpogosteje šestkotnih, v nekaterih predelih očesa pa 
tudi pravokotnih in nepravilnih oblik (Land in Chittka, 2013). Premer leč se v različnih 
regijah očesa lahko razlikuje. Leče so največje v akutnih conah - regijah očesa z najvišjo 
prostorsko ločljivostjo in občutljivostjo. Tam so tudi interomatidijski koti najmanjši. Ko 
svetloba iz vidnega polja omatidija pade na kornealno lečo, jo le-ta s pomočjo kristalnega 
stožca zbere in projicira na svetločutni del, ki je sestavljen iz več retinula celic. 
Pri muhah je retinula celic v vsakem omatidiju osem, od tega šest perifernih (R1-6) in 
dve centralni (R7 in R8). Sestavljene so iz treh regij: rabdomere, some in aksona (Belušič, 
2011). Do nedavnega so raziskovalci bili mnenja, da periferne celice tvorijo izključno 
akromatski kanal za zaznavo gibanja in svetlobnih kontrastov, centralni sta pa pomembni 
izključno za barvni vid in zaznavo polarizacije svetlobe. Sedaj je znano, da je slika 
kompleksnejša in funkcije nekoliko deljene (Wardill in sod., 2012; Schnaitmann in sod., 
2013). Periferne celice so v omatidiju razporejene v asimetričnem trapezoidnem vzorcu. 
Centralni celici skupaj tvorita centralno rabdomero, saj je R7 pozicionirana tik nad R8, 
kar pomeni, da sta celici optično sklopljeni in tvorita skupen svetlobni vodnik. R1-6 svoje 
aksone pošiljajo v prvo optično nevropilo - lamino, R7 in R8 še naprej v medulo (Hardie 
in sod., 1981). V akutni coni samcev je R7 lahko funkcionalno preobražen v periferni 
receptor in svoj akson pošilja v lamino. Pri konvergenci N receptivnih enot na skupen 
internevron je razmerje med signalom in šumom sorazmerno √𝑁. Zato prilagoditev 
samcev na sinapsi z internevronom izboljša razmerje med signalom in šumom za √7/√6, 
kar znaša približno +8 % (Hardie in sod., 1981). 
Rabdomera, ki predstavlja svetločutni del fotoreceptorja, je cilindrična struktura, 
sestavljena iz številnih mikrovilov, ki iz fotoreceptorja izraščajo pravokotno glede na 
njegovo optično os (Warrant in Nilsson, 2006). Mikrovili kot funkcionalne enote 
vsebujejo vse potrebne molekule za zaznavo fotona in proizvodnjo električnega signala. 
Uspešno zaznan foton sproži stereotipno depolarizacijo membrane, t.i. kvantni sunek, ki 
je osnova za nastanek receptorskega potenciala. Kvantni sunki različnih mikrovilov 
fotoreceptorja se namreč elektrotonično seštevajo in proizvedejo odziv celice na svetlobni 
dražljaj (Belušič, 2011). Rabdom je sestavljen iz rabdomer fotoreceptorjev in je lahko 
zaprtega ali odprtega tipa. Zaradi razlike v optični gostoti med rabdomerami in njihovo 
okolico, le-te delujejo kot svetlobni vodnik, v katerem se prostorska informacija, ki 
prihaja iz vidnega polja omatidija, zaradi notranjih odbojev svetlobe, izgubi (Land in 
Nilsson, 2012). Pri zaprtem tipu rabdoma (npr. pri čebelah in metuljih) kot svetlobni 
vodnik deluje celoten rabdom, pri odprtem tipu (npr. pri muhah) pa kot svetlobni vodnik 
delujejo posamezne rabdomere, ki so med seboj prostorsko in optično ločene. 
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Pomembna komponenta vsakega omatidija so tudi pigmentne celice, ki z naborom 
pigmentnih granul omatidiju omogočajo ustrezno adaptacijo na svetlobne 
razmere,optično osamitev omatidija in skrbijo še za oporo ter presnovo retinula celic. 
Primarne pigmentne celice (PPC) obdajajo kristalni stožec (pri muhah psevdostožec) in 
vsebujejo pigmentne granule predvsem rumenorjavih ksantomatinov. Sodelujejo pri 
uravnavanju svetlobe, ki preko kristalnega stožca prehaja v rabdom. Sekundarne 
pigmentne celice (SPC) najdemo tik ob retinula celicah, kjer se raztezajo se po celotni 
dolžini rabdoma. Preko njih se retina pripenja na korneo in bazalno membrano. Tako kot 
PPC, tudi SPC vsebujejo ksantomatine, ki absorbirajo pretežno kratkovalovno svetlobo 
(odvisno od vrste). Glavna naloga SPC je, da optično izolirajo sosednje omatidije; 
svetloba, ki bi sicer ob straneh zapustila omatidij, se absorbira v njihovih pigmentnih 
granulah. Poleg tega imajo še zgoraj omenjeno oporno vlogo in sodelujejo pri 
uravnavanju osmotskega ravnovesja v omatidiju (Hardie, 1981). 
2.4.2 Ločljivost in občutljivost 
Kvaliteto optičnega sistema lahko v grobem opišemo z ločljivostjo in občutljivostjo. 
Ločljivost sestavljenega očesa je mera, ki nam pove s kako »finostjo« bo oko vzorčilo 
določen motiv iz okolja. Podana je s širino interomatidijskih kotov () in velikostjo 
sprejemnih kotov omatidijev (). Interomatidijski kot je kot, ki ga objemata optični osi 
sosednjih omatidijev. V različnih predelih očesa se lahko močno razlikuje. Tam, kjer so 
interomatidijski koti najmanjši, je ločljivost najvišja, pogosto so to akutne cone. 
Sprejemni kot omatidija nam pove, iz katerega dela vidnega polja očesa, omatidij 
sprejema svetlobo. Grobo aproksimacijo velikosti sprejemnega kota dobimo z določitvijo 
razmerja (d/f) med širino rabdoma (d) in razdaljo med rabdomom in kornealno lečo (f) 
(Land in Chittka, 2013). Širina rabdoma določa spodnjo mejo ločljivosti, ki pa pogosto 
ni dosežena, saj so sprejemni koti širši. Interomatidijski in sprejemni kot sta pri 
apozicijskih očeh približno enaka, kar zagotavlja optimalno vzorčenje okolice. Velikost 
sprejemnega kota se zaradi adaptacijskih mehanizmov spreminja s svetlobnimi 
razmerami. Medtem ko je le-ta najmanjši podnevi, se ob adaptaciji na temo poveča. Očesu 
se tako zmanjša prostorska ločljivost, se pa poveča občutljivost, kar je v temnem delu 
dneva prednost (Land in Nilsson, 2012).  
Regulacija občutljivosti optičnega sistema, ki pripelje do spremembe sprejemnega kota 
omatidija, poteka s pomočjo strukturnih sprememb znotraj le-tega. Količina svetlobe, ki 
je dostopna rabdomu, se spreminja na račun migracije pigmentnih granul PPC in SPC. 
Absorbcijski pigmenti so prisotni tudi v fotoreceptorjih. Ob višjih intenzitetah svetlobe 
pigmentne granule migrirajo do notranjih koncev mikrovilov in v distalne predele 
fotoreceptorjev. Strukturne spremembe delujejo kot zenica, ki regulira količino rabdomu 
dostopne svetlobe. Pri višjih intenzitetah svetlobe pride do svetlobne adaptacije očesa. 
Energije določenih modusov svetlobe, ki potujejo ob zunanjem robu rabdoma, se tako 
absorbirajo v pigmentnih granulah in niso dostopne rodopsinom. Oko se s tem zaščiti 
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pred presvetlitvijo. V temi se tik ob rabdomih oblikujejo veliki vezikli endoplazemskega 
retikuluma, ki predeljujejo rabdomere od pigmentnih granul. Izoblikuje se t.i. bistri 
prostor (angl. clear-space), ki preprečuje izgube svetlobe na račun absorbcije v 
pigmentnih granulah. Sprejemni koti omatidijev se povečajo, prav tako se izboljša 
občutljivost očesa (Land in Chittka, 2013). 
2.4.3 Apozicija, superpozicija in nevralna superpozicija 
Poznamo apozicijski in superpozicijski tip sestavljenega očesa. Ključna razlika med 
njima je v številu leč, ki posameznemu rabdomu prispevajo svetlobo. Medtem, ko pri 
apozicijskem tipu svetlobo na rabdom projicira izključno leča znotraj istega omatidija, 
pri superpozicijskem tipu svetlobo na posamezen rabdom lahko projicira tudi do nekaj 
sto leč (Cronin in sod., 2014). Ta fenomen je posledica zgradbe omatidijev. Pri apozicijski 
optiki, ki je značilna za veliko večino dnevnih vrst, se distalni deli retinula celic zaključijo 
tik ob dioptričnem aparatu. Zaradi načina tvorbe slike, takim očem rečemo apozicijske 
sestavljene oči (Land in Chittka, 2013). Pri superpozicijski optiki, ki je v glavnem 
značilna za nočne vrste, pa je med distalnim delom rabdomer in proksimalnim delom 
kristalnega stožca bistri pas (angl. clear zone), ki predeljuje dioptrični aparat od 
svetločutnega. Rabdomi se tako nahajajo samo v proksimalnih delih omatidijev (Cronin 
in sod., 2014). Za razliko od apozicijskega tipa, pri katerem so omatidiji zaradi zaščitnih 
pigmentov optično ločeni, pri superpozicijskem tipu običajno niso (Agi in sod., 2014). 
Dogma fiziologije vida je do nedavnega bila, da apozicijska optika omogoča visoko 
ločljivost vida ob nizki občutljivosti, superpozicijska optika pa visoko občutljivost za 
ceno nizke ločljivosti. Novejše raziskave tudi superpozicijski optiki pripisujejo višjo 
ločljivost, ki je lahko prav tako dobra kot pri apozicijski optiki. Med drugim so jo dokazali 
pri dnevnih plenilskih vrstah kot je mrežekrilec navadna metuljčnica Libelloides 
macaronius (Belušič in sod., 2013). 
Izpeljanka apozicijskega tipa sestavljenega očesa pri višjih dvokrilcih je nevralno 
superpozicijsko oko, ki ohrani ločljivost in poveča občutljivost, na račun konvergence 
informacij iz retinula celic z vzporednimi optičnimi osmi. Pomembno je izpostaviti, da je 
za nevralno suporpozicijo predpogoj, da so posamezne rabdomere med seboj ločene, kar 
je pa možno samo pri odprtem tipu rabdoma. V mušjih omatidijih so koti med optičnimi 
osmi posameznih retinula celic, znotraj istega omatidija, enaki interomatidijskim kotom. 
To pomeni, da v sosednjih omatidijih najdemo retinula celice, ki vzorčijo isti del vidnega 
polja. Te celice svoje aksone pošiljajo na skupni internevron v lamini. Od lamine naprej 
ima slika enako strukturo kot pri navadnem apozicijskem očesu. Prednost takega sistema 
je v tem, da se očesu poveča občutljivost, brez izgube ločljivosti. V konvencionalnem 
apozicijskem očesu bi se kvantni ulov povečal samo ob razširitvi rabdoma, kar bi vodilo 
do poslabšanja ločljivosti. Pri nevralni superpoziciji se rabdomere ne razširijo in 
receptivno polje rabdoma ne poveča. Zaradi tega tudi ne pride do izgube ločljivosti. Prav 
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tako ni potrebe po povečanju očesa na račun večjih leč, temveč se kvantni ulov poveča 
na račun šestkratnega vzorčenja istega dela vidnega polja (Land in Nilsson, 2012). 
 
Slika 4: Primerjava superpozicijskega (levo) in apozicijskega (desno) tipa sestavljenega očesa žuželk. Vir 
slike. Prirejeno po Belušič in sod., 2013. 
2.4.4 Regionalizacija 
Izraba prostora in energije sta v sestavljenem očesu optimizirani. Regije 
visokoločljivostnega vida so uglašene z ekološkimi potrebami vrste. Pri živalih z 
apozicijskimi očmi v grobem obstajajo trije vzorci regionalizacije visokoločljivostnih 
predelov očesa. Prvi vzorec so dorzalne/dorzo-frontalne akutne cone, povezane s 
plenilstvom in/ali parjenjem, drugi so frontalne akutne cone, povezane z letenjem, 
specifično z vzorci, ki nastanejo kot posledica hitrega gibanja skozi prostor (angl. velocity 
flow-field) in tretji so horizontalne regije visokoločljivostnega vida pri živalih, ki živijo 
na vodnih površinah ali peščenih sipinah, ki predstavljajo planaren življenjski prostor 
(Land in Nilsson, 2012). Ker so individualne fasete zelo majhne, je kakovost fokusiranja 
svetlobe na rabdomu in s tem ločljivost vida, močno omejena z uklonom svetlobe. Zaradi 
tega je edini realen način doseganja višje ločljivosti in občutljivosti apozicijskega očesa 
povečanje premera leč. Ker žuželke zaradi relativno majhne velikosti telesa in visokih 
energetskih zahtev evolucijsko očesa ne morejo preveč povečati, sta visoka ločljivost in 
občutljivost pogosto omejeni na dorzalne ali dorzo-frontalne akutne cone. Le-te so 
funkcionalni ekvivalent vretenčarske rumene pege. Najdemo jih praktično pri vseh vrstah 
žuželk, ki imajo ekološke potrebe po dobri ločljivosti vida. Posebej izrazite so pri 
plenilskih vrstah, ki svoj plen lovijo v zraku (npr. kačji pastirji) in pri samcih raznih 
rodov, ki na nebu iščejo samice (Land, 1997). Pogosta prilagoditev takih con je 
akromatski vid, prilagojen na zaznavo minimalnih zasenčitev neba oz. intenzitetnih 
kontrastov (Land in Nilsson, 2012). Posebno vrsto akutne cone najdemo pri samcih 
dvokrilcev. Govorimo o t.i. zalezovalniku (angl. love spot), regiji s povečano 
občutljivostjo in ločljivostjo, ki se nahaja v dorzalnem predelu očesa samca. Občutljivost 
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in ločljivost v tem predelu sta visoki na račun velikih leč in majhne ukrivljenosti očesa, 
ter posledično majhnih interomatidijskih kotov (Burton in sod. 2001, Land in Chittka, 
2013). 
2.5 SPEKTRALNA IN POLARIZACIJSKA OBČUTLJIVOST 
2.5.1 Spektralna občutljivost 
Barvni vid je sposobnost vidnega sistema, da razbere informacijo z analizo spektralne 
sestave svetlobe. Osnova barvnega vida je nabor vidnih pigmentov, ki se med seboj 
razlikujejo v absorpcijskem spektru, in ki dajejo različnim fotoreceptorjem različne 
spektralne občutljivosti. Potrebna sta vsaj dva pigmenta, ki sta nameščena v različnih 
fotoreceptorjih, kar omogoča primerjanje signalov iz obeh, to je iz oponentnega para. 
Informacija o barvi, ki jo sistem prejme po taki primerjavi, je v veliki meri neodvisna od 
intenzitete svetlobe. Za prepoznavo objektov je to idealno, saj se spektralna sestava 
naravnih motivov okolja spreminja bistveno manj od intenzitete osvetlitve (Warrant in 
Nilsson, 2006). 
2.5.2 Polarizacijska občutljivost 
Svetloba, ki prihaja iz neba, je linearno polarizirana na račun sipanja v atmosferi. Vzorec 
in stopnja polarizacije sta odvisna od pozicije Sonca (tudi Meseca, Mlečne ceste). 
Časovni potek položaja tega vzorca je predvidljiv in opazen, tudi če je Sonce zakrito z 
oblaki. Mnoge žuželke so v dorzalnem predelu očesa razvile t.i. dorzalni obroč (angl. 
dorsal rim area), dorzalno regijo očesa, ki je specializirana za zaznavo polarizacije neba, 
ki jim pomaga pri orientaciji. Mikrovili v rabdomerah omatidijev dorzalnega obroča so 
orientirani v eni ravnini, brez spiralnega sukanja vzdolž longitudinalne osi omatidija 
(Land in Chittka, 2013). Kromofore v mikrovilu so zaradi njegove geometrije naravnane 
tako, da jih večina preferenčno absorbira fotone, katerih ravnina polarizacije električnega 
polja (e-vektor) je vzporedna z osjo mikrovila. To v kombinaciji z nesukajočim 
rabdomom poskrbi, da je celica selektivno občutljiva samo za določeno ravnino 
polarizacije svetlobe (Land in Nilsson, 2012). 
Sipana polarizirana svetloba iz neba ni edini polariziran motiv, ki ga živali lahko 
izkoriščajo. Polarizirana svetloba se namreč odbija tudi iz vodnih površin (horizontalno 
polarizirana) in drugih bleščečih, nekovinskih površin v naravi (kožuh, vegetacija itd.). 
Določen delež omatidijev mnogih insektov je prilagojen na zaznavo le-teh. Nekatere vrste 
rakov bogomoljčarjev (Stopmatopoda) lahko zaznavajo krožno polarizirano svetlobo 
(Land in Nilsson, 2012). Na njihovem telzonu in antenah so odkrili krožno polarizirane 
vzorce, ki jih te živali najverjetneje izkoriščajo za znotrajvrstno komunikacijo (Marshall 
in sod., 1999). 
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2.5.3 Polarizacijski vid obadov 
Ekologija navadnega obada je tesno vezana na stoječe vode in obvodno rastlinje, na 
katero samice odlagajo jajčeca. Voda je ključna za razvoj ličink ter za pitje in 
termoregulacijo odraslih žuželk. Prav tako se ob vodi poveča verjetnost, da oba spola 
najdeta partnerja in samice plen. Oba spola locirata vodna telesa s pomočjo od vodne 
gladine odbite horizontalno polarizirane svetlobe. Samice na podoben način locirajo tudi 
plen, saj svetlobo polarizira živalski kožuh (Horváth, 2014). Sodelavci iz delovne skupine 
so v dosedanjih raziskavah pokazali, da v retini samice navadnega obada najdemo dva 
podtipa omatidijev in sicer: H in V podtip. Pri H podtipu (ekvivalent mušjemu P (angl. 
pale) tipu omatidija) so mikrovili centralnih fotoreceptorjev po celi dolžini rabdomere 
vzporedni. Pri V podtipu (ekvivalent mušjemu Y (angl. yellow) tipu omatidija), pa, tako 
kot v perifernih receptorjih, pride do zasuka rabdomere, ki izniči polarizacijsko 
občutljivost celice. V H podtipu ima R7 vrh občutljivosti v UV, R8 pa v modrem delu 
spektra; v V podtipu ima R7 vrh občutljivosti v UV, R8 pa v zelenem delu spektra. 
Dosedanji poskusi na terenu so pokazali, da je za uspešno zaznavo potencialnega plena 
potrebna temna tarča (v primerjavi z ozadjem) in signal iz centralnega fotorecepotrskega 
para v H podtipu omatidija. 
 
Slika 5: Funkcionalna shema vidne poti, ki pri obadih vodi pozitivno polarotakso. Za uspešen napad na 
plen je potrebna zaznava temne tarče na svetlem ozadju (zaznava z R1-6). Temen objekt mora sevati 
polarizirano kratkovalovno svetlobo (zaznava s parom pravokotno orientiranih R7,8 v H podtipu 
omatidija). Dolgovalovna svetloba inhibira polarotakso; zaznava jo barvno oponentni par R7,8 v V podtipu 
omatidija. Puščice predstavljajo smer orientacije mikrovilov, če v omatidij pogledamo vzdolž njegove 
optične osi. Vir slike: Belušič, 2018. 
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Slika 6: Bleščeča polivinilna folija, premazana z lepilom za glodalce, ki polarizira sončno svetlobo, obadom 
predstavlja ekvivalent vodne površine. Na tak preprost vedenjski poskus se odzoveta oba spola, torej tudi 
samci z ventralno retino zaznavajo polarizirane motive (Belušič in sod., 2017). 
2.6 FOTOTRANSDUKCIJSKA KASKADA 
2.6.1 Rodopsin 
Ključna molekula, ki energijo fotona pretvori v kemijski signal v proteinskem omrežju 
celice, je kromoprotein rodopsin (Rh) z molekulsko maso 40 kDa. Sestavljen je iz 
nebeljakovinske kromofore in proteinskega opsina, ki mikrovilarno membrano prečka s 
sedmimi transmembranskimi domenami (Warrant in Nilsson, 2006). Rodopsini so 
evolucijsko zelo stare molekule, ki so se pojavile pred približno 550 milijoni let, že pred 
razcepom živali na devtero- in protostome (Lamb, 2013). Ločimo ciliarne in rabdomerne 
opsine. Rabdomerni opsini, ki jih najdemo v mnogih nevretenčarskih fotoreceptorjih, za 
transdukcijo signala uporabljajo fosfoinozitidno (PI) kaskado (Fain in sod., 2010). 
V mrežnici in ocelih vinske mušice najdemo 6 različnih rodopsinov Rh1-Rh6 (Slika 7). 
Vsi vsebujejo rabdomerne r-opsine, ki so homologni melanopsinu, ki ga najdemo v 
podtipu vretenčarskih ganglijskih celic. (Do in Yau 2010). V perifernih fotoreceptorjih 
R1-R6 najdemo Rh1, katerega gen ninaE je 36 % homologen s sesalčjim ciliarnim 
rodopsinom. Rh2 najdemo v ocelih, Rh3 in Rh4 v centralnem receptorju R7, Rh5 in Rh6 
pa v centralnem receptorju R8 (Feiler in sod., 1992; Salcedo in sod., 1999). Njihove 
absorpcijske krivulje imajo številne vrhove, od katerih sta za fiziološko občutljivost 
fotoreceptorja ključna vrh α in vrh β. Vrh α se nahaja v vidnem delu spektra, kjer ima 
fotopigment največjo absorpcijo. Vrh β je zamaknjen v UV del spektra, absorpcija pa je 
v tem delu manjša. Absorpcijske krivulje so posledica interakcije kromofore s specifičnim 
opsinom (Stavenga in sod., 2006). 
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Slika 7: Absorpcijski spektri rodopsinov Rh1-Rh6, ki jih najdemo v mrežnici vinske mušice. Prikazani so 
samo α-vrhovi. Prirejeno po Salcedo in sod.,1999. 
Pri večini žuželk je glavna kromofora 11-cis 3-hidroksi-retinal. Le-ta je s Schiffovo bazo 
kovalentno pripeta na lizinski ostanek v sedmem transmembranskem heliksu opsina. Ob 
absorbciji fotona se fotoizomerizira v trans 3-hidroksiretinal. Poleg glavne kromofore 
mušji fotoreceptorji vsebujejo še antenski fotopigment 3-hidroksi-retinol, ki je najbolj 
občutljiv v UV delu spektra (Kirschfeld in sod., 1977). Energija uspešno absorbiranega 
UV fotona se s Försterjevim resonančnim prenosom prenese na glavno kromoforo, ki se 
potem izomerizira na enak način, kot bi se ob direktnem prejemu fotona. Ta proces 
poveča kvantni ulov, saj se občutljivost fotoreceptorja poviša v UV delu spektra (Hardie, 
2012). 
Fotoizomerizacija kromofore v trans-retinal aktivira rodopsin in ga pretvori v 
metarodopsin, ki je termostabilna molekula. Pretvorba je pri žuželkah fotoreverzibilna, 
kar pomeni, da mora metarodopsin za spremembo v rodopsin, absorbirati nov foton, ki 
trans-retinal ponovno izomerizira v cis-stanje. Metarodopsini opsinov z maksimalno 
absorbanco pod 500 nm imajo največjo absorbanco pri valovnih dolžinah nad 500 nm in 
obratno, opsini z maksimumom absorbance nad 500 nm proizvedejo metarodopsine z 
maksimumom pod 500 nm (Stavenga in sod., 2000). Razmerje med količino rodopsina 
in metarodopsina v membranah mikrovilov je določeno s spektralno sestavo svetlobe in 
je ob stalnih svetlobnih razmerah v ravnovesju ali fotoekvilibriju. Aktiviran metarodopsin 
veže podenoto G-proteina in tako sproži fototransdukcijsko kaskado. Njegovo aktivnost 
kmalu zaključita fosforilacija in vezava arestina. Dobimo inaktiviran metarodopsin, ki se 
ob absorbciji ustreznega fotona pretvori v inaktiviran rodopsin. Ta je z defosforilacijo in 
razvezavo arestina ponovno pripravljen na ponoven sprejem fotona (Stavenga in sod., 
2006). 
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Slika 8: Shema pretvorbe rodopsina/metarodopsina in regulacije njune aktivnosti. Prirejeno po Wang in 
Montell, 2007. 
2.6.2 Potek fototransdukcijske kaskade 
Mehanizem fototransdukcije mikrovilarnih fotoreceptorjev je bil odkrit pri vinski mušici. 
Gre za najhitrejšo G-proteinsko signalizacijo v živalskem kraljestvu, 10-100x hitrejšo od 
transdukcije v vretenčarskih paličnicah. Razlogi za njeno hitrost se skrivajo v 
ultrakompartmentalizaciji molekulskega aparata, ki proizvede odziv celice na svetlobni 
dražljaj. Mikrovil je ireducibilno majhna struktura, dolga 1-2 µm, kar je spodnja meja 
premera optičnega vodnika za vidni del spektra, in široka 50 nm, kar dopušča ravno 
dovolj prostora za molekule, ki sodelujejo v fototransdukcijski kaskadi. Če bi bila 
struktura krajša, bi prišlo ob enakem lomnem količniku rabdomere do »puščanja« in 
izgube svetlobe. Svetlobni vodnik tako ne bi bil učinkovit. Poleg visoke hitrosti je za 
mušje fotoreceptorje značilna visoka stopnja ojačenja. Elementi, ki so ključni za hiter 
odziv na svetlobni dražljaj, so v mikrovilu blizu skupaj. Za visok dvig koncentracije neke 
snovi v tako majhnem predelku je potrebnih le nekaj ionov oz. ustreznih molekul. V 
mikrovilu, katerega volumen ne presega 2x10-18 L, že ena molekula ali ion dvigne 
koncentracijo za 1 µM. Glavni posrednik fototransdukcije je kalcij (Ca2+). Njegov 
koncentracijski gradient čez membrano je visok. Najnovejša dognanja kažejo, da se za 
Ca2+ selektivni kanal TRP (angl. transient receptor potential), ki je ključen za generacijo 
električnega odziva celice, ne aktivira na račun vezave liganda, temveč zaradi spremembe 
v membranski tenziji in zakisanja (Hardie, 2012). Izpolnjena morata biti oba pogoja, kar 
za fotoreceptor pomeni neke vrste varovalko pred lažnimi pozitivi (npr. pred odzivi na od 
zunaj izzvan mehanski nateg membrane, brez zakisanja), ki bi bili v zelo majhnem 
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sistemu (kot je mikrovil) drugače problematični. Fotoreceptor se tako z inkorporacijo 
logičnih vrat »IN« v veliki meri izogne temnemu šumu (angl. dark noise; šum, ki bi nastal 
na račun stohastičnega odpiranja kanalov). Na račun pozitivne povratne zanke se ob 
odprtju enega TRP kanala in vdoru Ca2+ hitro odprejo še drugi. Negativna povratna zanka 
(pri visokih koncentracijah Ca2+) pa potem poskrbi, da se vsi kanali zaprejo in električni 
odziv je terminiran (Sterling in Laughlin, 2015). 
 
Slika 9: Shema fototransdukcijske kaskade v mikrovilu pri vinski mušici. Vir slike: Hardie, 2012. 
Na sliki 9 je predstavljena shema fototransdukcijske kaskade v mikrovilu vinske mušice. 
Kaskada na zelo podoben način poteka verjetno tudi pri obadu. Fotoizomerizacija 
rodopsina v metarodopsin aktivira G-proteinsko kaskado. Gvanozin trifosfat (GTP) 
nadomesti gvanozin difosfat (GDP) v katalitični domeni G-proteina (korak I). Alfa 
podenota se sprosti in aktivira fosfolipazo C (PLC), ki fosfatidilinozitol-(4,5)-bifosfat 
(PIP2) hidrolizira na diacilglicerol (DAG), inozitol-(1,4,5)-trifosfat (IP3) in proton (korak 
II). Naslednji korak je aktivacija TRP in TRPL kanalov (korak III). TRPL kanali (angl. 
transient receptor potential like) so poleg Ca2+ prepustni še za Na+, v razmerju 4:1 
(Bollepalli in sod., 2017). Mehanizem aktivacije še ni  povsem razjasnjen. Ca2+ prek teh 
kanalov vdre v mikrovil in na več nivojih uravnava kaskado. Z vezavo na kalmodulin 
(CaM) povzroči spremembo NINAC miozina, ki iz svojih vezavnih domen sprosti 
dodaten arestin, ki se potem veže na metarodopsin (M‐Arr2). Poleg tega Ca2+ favorizira 
odprtje preostalih kanalov TRP, ter zaprtje kanalov TRPL. Pri zelo visokih koncentracijah 
Ca2+, v lumnu mikrovila, se na račun proteinske kinaze C (PKC), ki fosforilira PLC in 
kanale TRP, odziv terminira in kanali TRP so inaktivirani, kar pomeni, da je mikrovil v 
stanju refraktarnosti. To stanje traja približno 100 ms. To je čas, ki je potreben, da se 
koncentracija Ca2+ v lumnu mikrovila zniža na račun delovanja Na+/Ca2+ izmenjevalca 
(NCX, angl. sodium-calcium exchanger; Sterling in Laughlin, 2015). Koncentracijo Na+ 
v lumnu znižujejo od ATP-odvisne Na+/K+ črpalke. Pomembne komponente kaskade so 
s proteinom INAD povezane v večji kompleks (specifična vezavna mesta posameznih 
komponent še niso poznana, zgornji prikaz je hipotetičen), kar zagotavlja, da so elementi, 
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ključni za odziv na svetlobni dražljaj, blizu skupaj. Šum sistema je tako manjši in časovni 
zamiki zaradi difuzije kratki. Odziv je na račun tega hitrejši. Celoten proteinski kompleks 
je potem še preko NINAC miozina pritrjen na centralni aktinski filament (Slika 3, spodaj 
desno; Hardie, 2012).  
Vloga PLC v proženju fototransdukcijske kaskade in odprtju TRP kanalov je bila znana 
že kmalu po njenem odkritju. Ni pa še povsem jasno, kateri od produktov hidrolize PIP2, 
ima ključno vlogo pri aktivaciji TRP in TRPL kanalov. Možni kandidati so DAG, IP3 in 
proton. Glede na najnovejša dognanja, naj bi se kanali TRP odprli zaradi mehanskih sil, 
ki nastanejo ob izpraznjenju PIP2 iz membrane in zakisanja, do katerega pride zaradi 
protonov, ki se odcepljajo ob hidrolizi IP3 na račun delovanja PLC v membrani. Pri 
vsakem hidroliziranem PIP2 se sprosti proton, ki je ključen za senzitizacijo kanalov pred 
odprtjem (Hardie in Juusola, 2015). Hitro izpraznjenje PIP2 iz membrane naj bi pripeljalo 
do zmanjšanja njene površine. Ti procesi bi lahko spremenili tenzijo membrane in njen 
tlačni profil do te mere, da bi se kanali TRP in TRPL, po predhodni senzitizaciji na račun 
zakisanja, odprli. Dokaz za to so našli v kontrakciji fotoreceptorjev, do katere pride ob 
reakciji izoliranih fotoreceptorjev na svetlobo. Ta kontrakcija je hitrejša od električnega 
odziva in do nje ne pride pri mutantah z okvarjeno PLC aktivnostjo. Po drugi strani je 
DAG prekurzor poli-nenasičenih maščobnih kislin (PUFA), ki lahko prav tako aktivirajo 
te kanale, a potrebne DAG lipaze v fotoreceptorjih še niso dokazali. (Hardie in Juusola, 
2015). 
2.6.3 Receptorski potencial 
Uspešno absorbiran foton sproži zgoraj opisano fototransdukcijsko kaskado, ki privede 
do odpiranja ionskih kanalov in depolarizacije membrane fotoreceptorja. Govorimo o t.i. 
kvantnem sunku (angl. quantum bump). Do teh pride že pri zelo nizkih jakostih svetlobe, 
kar pomeni, da fotoreceptor lahko zazna posamezne fotone. Z naraščanjem jakosti 
svetlobe se kvantni sunki med seboj elektrotonično seštevajo in dobimo stopnjevan ali 
graduiran receptorski potencial, ki traja tako dolgo, kot dražljaj. Njegova amplituda je 
sorazmerna logaritmu svetlobne jakosti dražljaja. Pri višjih jakostih svetlobe se amplituda 
začetne depolarizacije zaradi adaptacijskih mehanizmov in refraktarnosti mikrovilov 
zmanjša na nižji nivo in vzdržuje plato (Belušič, 2011). Odviz fotoreceptorja z 
naraščanjem jakosti svetlobe manj fluktuirajo, saj se razmerje med signalom in šumom 
izboljšuje. 
2.7 GLOBOKA PSEVDOPUPILA 
Če žuželčje oko pogledamo od blizu, vidimo območje, kjer omatidiji tvorijo temno 
piko/pas, ki mu rečemo psevdopupila. Položaj psevdopupile na očesu je odvisen od kota, 
pod katerim opazujemo oko. Ta pasiven, optični fenomen nam daje občutek, da nas 
žuželka opazuje. Omatidiji, katerih optična os je vzporedna naši osi opazovanja, 
absorbirajo velik delež svetlobe, ki prihaja ravno iz smeri opazovalca, odbite svetlobe je 
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pa malo. Na račun tega je to področje sestavljenega očesa temno. Pogosto lahko iz 
psevdopupile razberemo vzorec notranjih struktur, ki se nahajajo v bližini distalnega dela 
rabdoma. Govorimo o globoki pseudopupili, ki je povečana projekcija rabdoma in 
nastane na račun prispevkov različnih področij sosednjih omatidijev. Psevdopupila nam 
lahko pove marsikaj o notranjem ustroju omatidijev. Glede na obliko psevdopupile lahko 
sklepamo o asimetriji v prostorski ločljivosti očesa. Če je psevdopupila raztegnjena v 
horizontalni ali vertikalni smeri, pomeni to boljšo ločljivost v tej ravnini. Med drugim je 
uporabna tudi za natančno določitev interomatidijskih kotov (Land in Nilsson, 2012). 
Pogosto je oko tako temno, da psevdopupile ne moremo opaziti s prostim očesom (npr. 
pri dvokrilcih in mrežekrilcih). V takem primeru lahko opazujemo ti. antidromno 
psevdopupilo. Omatidije osvetlimo od zadaj, torej na njihovih proskimalnih koncih. 
Svetloba nato potuje po svetlobnih vodnikih - rabdomerah - in izhaja na njihovem 
distalnem koncu. Geometrija take antidromne psevdopupile je identična obliki 
konvencionalne, zgoraj opisane, ortodromne pseudopupile (Land in Nilsson, 2012). 
Ob uporabi ustreznih ekscitacijsko/emisijskih filtrov (moder/zelen in zelen/rdeč), lahko 
pri samicah navadnih obadov opazujemo avtofluorescenco perifernih receptorjev, ne pa 
tudi centralnih (Slika 10). Na sliki 11 vidimo, da je situacija podobna v ventralnem delu 
očesa samcev, kjer je globoka pseudopupila prav tako sestavljena iz šestih enako velikih 
fluorescenčnih pik. Do spremembe pride v dorzalnem predelu očesa, kjer je globoka 
pseudopupila sestavljena iz sedmih enako velikih pik. Glede na to, da fluorescirajo v 
glavnem metarodopsinske molekule (Belušič in sod., 2010), lahko sklepamo, da je prišlo 
v dorzalnem delu do funkcionalne konverzije centralnega receptorja v perifernega 
(Belušič in sod., 2017). 
 
Slika 10: Avtofluorescenca omatidijev samice navadnega obada, opazovana z vodno imerzijo in 
zeleno/rdečim ekscitacijsko/emisijskim filtrom. Fluorescirajo samo periferni receptorji R1-6. Levo 
dorzalni, desno ventralni del očesa (Foto: P. Pirih). 
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Slika 11: Avtofluorescenca globoke psevdopupile samca navadnega obada. Opazovanje je potekalo z 
zračnim objektivom (A, B in A v zgornjem desnem kotu) in vodno imerzijo (C in spodnji levi kot A in B). 
A) Dorzalni in B) ventralni del očesa, ki je identičen mrežnici samice. C) Prikaz ekvatorja očesa (D – 
dorzalno, D/L –Zalezovalnik V – ventralno, E - ekvator). V panelu A fluorescirajo periferni receptorji in 
centralni receptor R7, kar nakazuje, da je v obeh primerih fotopigment enak (Foto: P. Pirih). 
2.8 ELEKTRORETINOGRAM 
Elektroretinogram (ERG) je kompleksen, ekstracelularen, sumaričen, električen 
potencial, ki je sestavljen iz številnih hitrih tranzientov in počasnih rastočih in padajočih 
komponent. Poglavitne komponente izhajajo iz odzivov fotoreceptorjev v mrežnici in 
LMC (angl. laminar monopolar cell) internevronov v lamini. Oba signala sta invertirana. 
Fotoreceptorji prispevajo plato, internevroni pa hitre tranziente – »on« odziv ob začetku 
in »off« odziv ob koncu draženja. Internevroni namreč delujejo kot visokopasovni filtri, 
ki ojačajo hitre spremembe ob začetku in ob koncu draženja. Če uporabimo svetlobo 
primerne valovne dolžine, tako da selektivno dražimo predvsem centralne receptorje, v 
ERG-ju ne zaznamo LMC komponente, saj centralni receptorji svojih aksonov ne 
pošiljajo v lamino, temveč v medulo (Slika 12; Belušič, 2011). 
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Slika 12: Oblika in izvor elektroretinograma pri vinski mušici. Vir slike: Belušič, 2011. 
Pri ERG-ju je hitrost vida izražena s stopitveno frekvenco (FFF, angl. flicker fusion 
frequency). Pri tej frekvenci se odzivi na utripajoče svetlobne dražljaje združijo in 
utripanje zaznamo kot en sam, zvezen dražljaj. Medtem ko pri človeku stopitveno 
frekvenco izmerimo že pri 60 Hz, lahko nekateri hitro leteči insekti dosegajo vrednosti 
400 Hz in več (Tatler in sod., 2000). 
2.9 OSNOVE INFORMACIJSKE TEORIJE IN NJENA UPORABA V 
NEVROBIOLOGIJI 
Claude Shannon je leta 1948 predstavil teorijo merjenja prenosa informacije od oddajnika 
(vira), preko šumečega kanala, do prejemnika (Shannon, 1948). Teorija je postala znana 
kot Shannonova informacijska teorija. Odlikuje jo vsesplošna uporabnost v širokem 
naboru ved in znanosti, v katerih je bila eno izmed ključnih gonil napredka. Raziskovalci 
so kmalu ugotovili, da lahko teorijo uspešno aplicirajo tudi v nevrobiologiji. Med nevroni 
se informacija namreč prenaša v obliki živčne kode, informacijska teorija pa omogoča 
njeno ovrednotenje (Reinagel, 2000). Informacija, zakodirana v čutilnem sistemu, je 
sorazmerna zanesljivosti, s katero lahko možganska središča ocenjujejo stanje vira 
informacije. V prvi vrsti zanesljivost določajo dinamični obseg in ponovljivost 
receptorskega potenciala ter hitrost in razmerje signal:šum na membrani receptorske 
celice. Te kvalitete določajo, koliko nedvoumno razločljivih stanj lahko zavzema 
receptorski potencial. 
2.9.1 Vsebnost informacije in njena bitna narava 
Osnovna količina za informacijo je bit. Bit je binarno število, ki lahko zavzame vrednost 
1 ali 0. En bit je količina informacije, ki jo potrebujemo, da odgovorimo na vprašanje z 
»Da«, ali »Ne«. Količino informacije, ki jo vsebuje vir, imenujemo entropija vira. 
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Definiramo jo kot najmanjše število bitov, ki jih potrebujemo za to, da zakodiramo 
sporočila, ki izhajajo iz vira. Izraz entropija se uporablja zato, ker ima enačba enako 
obliko, kot v primeru termodinamične entropije. Če obstaja N možnih sporočil in so le-ta 
enako verjetna, je entropija sporočila enaka: 
Entropija =  log2(N)  bit                                               … (1) 
Situacija je bolj kompleksna, če sporočila med seboj niso enako verjetna. Entropija 
posameznega sporočila je potem podana z enačbo: 
Entropija =  log2(
1
P
)  bit                                                … (2) 
pri čemer je P verjetnost sporočila/izida. Shannon je dokazal, da je entropija vira seštevek 
entropij vseh možnih sporočil, obteženih z verjetnostjo, da se zgodijo: 
Entropija =  ∑ Plog2(
1
P
)  bit                                            ... (3) 
V splošnem ima sistem največjo entropijo, ko se vsa možna sporočila pojavljajo z enako 
verjetnostjo. Takoj, ko se verjetnosti za sporočila med seboj razlikujejo, se entropija vira 
zmanjša. Prav tako se njegova entropija zmanjša, če so posamezna sporočila odvisna med 
seboj (Reinagel, 2000). 
2.9.2 Informacijski prenos 
Med virom in sprejemnikom je informacijski prenos degradiran na račun šuma. Količino 
prenešene informacije lahko ovrednotimo s skupno informacijo, t.j. informacijo, ki je 
skupna poslanemu in sprejetemu sporočilu (angl. mutual information, Enačba 4). 
I = ∑ ∑ P(S, R) log2
P(S,R)
P(S)P(R)RS
                                             ... (4) 
Koliko informacije nosi odziv (R, angl. receiver) o dražljaju (S, angl. signal) določimo iz 
razmerja med dejansko verjetnostjo, da se odziv in dražljaj pojavita istočasno P(S,R), in 
verjetnostjo, da se povsem naključno pojavita istočasno P(S)P(R). Če je to razmerje enako 
1, je lahko sočasen pojav R in S povsem naključen dogodek. V tem primeru je 
informacijska vrednost odziva 0 bitov, oz. nevron ne kodira informacije o dražljaju. 
Skupno informacijo med virom in sprejemnikom pa izračunamo tako, da seštejemo 
informacijsko vrednost za vse možne kombinacije dražljajev in odzivov, pri čemer jih 
obtežimo s pogostostjo pojavljanja. 
V večini nevrobioloških poskusov sta dražljaj in odziv zelo kompleksna. Nekateri 
dražljaji lahko nosijo na stotine oz. na tisoče bitov informacije. Tudi odzivi so veliko 
bogatejši. Poleg tega se dražljaj in odziv ves čas zvezno spreminjata, zaradi »spomina« 
sistema pa je odziv v vsakem trenutku odvisen od predhodnega stanja sistema. Ker je 
pogosto nemogoče določiti verjetnost sočasnega pojava vseh možnih kombinacij odziva 
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in dražljaja, uporabimo drugačen pristop. Če je signalu, npr. odzivu celice, zaradi 
različnih vzrokov prištet šum, iz signala ni mogoče več razbrati celotne informacije. 
Količina informacije se je torej zaradi šuma zmanjšala. Potemtakem lahko maksimalno 
količino informacije, ki jo prenaša določen kanal, npr. čutilna ali živčna celica, ocenimo 
iz razmerja signal/šum (SNR) (Shannon, 1949). Večje kot je razmerje, več informacije 
vsebuje signal. V primeru dinamičnih, spreminjajočih se signalov analizo najprej 
poenostavimo z uporabo Fourierjeve transformacije, ki signale iz časovne domene 
preslika v frekvenčno. V frekvenčni domeni lahko za vsako frekvenco posebej 
izračunamo SNR. Iz SNR ocenimo maksimalno količino informacije, ki jo pri posamezni 
frekvenci (f) vsebuje signal, kot Hv(f)=log2(SNR +1). Če integriramo Hv(f) za celotno 
frekvenčno območje signala, dobimo informacijsko kapaciteto kanala (Shannon, 1948). 
Slednja nam poda maksimalno količino informacije, ki jo kanal prenese v časovni enoti, 
enota pa je bit/s (Slika 13; Borst in Theunissen, 1999). 
 
Slika 13: Shema ocene informacijskega prenosa dinamičnega sistema. Nevronu n-krat predvajamo enak 
naključen Gausov dražljaj (frekvenčno omejen beli šum). Tako dobimo n posameznih odzivov (Rn), ki jih 
izpovprečimo, da dobimo povrečen odziv (Avg. response). Le-tega potem odštejemo od Rn, da dobimo šum 
posameznih odziv (Noise). Za vsak posamezen šum s pomočjo Fourierjeve transformacije izračunamo 
spekter močnostne gostote (Noise power). Iz razmerja med močnostnim spektrom povprečnega odziva 
22 
Janža R. Spolni dimorfizem mrežnice obada (Tabanus bromius). 
   Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij molekulske in funkcionalne biologije, 2018 
 
(Avg. power) ter povprečnim spektrom posameznih spektrov šuma (Avg. noise power) izračunamo 
razmerje med signalom in šumom (SNR). Iz SNR-ja lahko nato izračunamo informacijsko kapaciteto 
odziva (Info rate), kot kumulativno vsoto (integral) log2(SNR+1). Vir sike: Borst in Theunissen, 1999. 
2.10 EKONOMIKA MUŠJE FOTOTRANSDUKCIJE  
Strategije kodiranja različnih svetlobnih dražljajev so se na račun energetskih zahtev v 
transdukcijskem procesu morale optimizirati. Nevralna reprezentacija motiva iz okolja, 
ki je na nivoju fotoreceptorja graduiran potencial, mora biti relevantna za ekologijo vrste. 
Mušji fotoreceptorji imajo sposobnost, da adaptirajo svoje ojačenje na srednjo vrednost 
osvetlitve v prostoru. S tem kodirajo kontrast, ΔI/I, kjer je ΔI intenziteta svetlobe na 
fotoreceptorju, I pa srednja vrednost osvetlitve. Proces adaptacije na srednjo vrednost 
osvetlitve fotoreceptorjem omogoča zaznavanje minimalnih kontrastov preko širokega 
območja intenzitet svetlobe, ne da bi prišlo do saturacije odziva v mirovnem stanju. Prav 
tako jim omogoča prepoznavo istega objekta v različnih svetlobnih pogojih. V proces 
adaptacije so vključeni tako elementi fototransdukcijske kaskade, kot tudi membrana 
sama. Napetostni dogodki, ki so posledica toka ionov ob zaznavi fotona, so po svoji naravi 
heterogeni. Električni odziv mikrovila na foton zato stohastično variira v latenci, hitrosti 
depolarizacije, amplitudi in trajanju. Heterogenost je posledica fizične narave absorbcije 
fotona, časovnih zamikov in reproducibilnosti dogodkov v fototransdukcijski kaskadi ter 
stohastičnosti kinetike kanalov. Pri nizkih osvetlitvah, na spodnji meji delovnega 
območja fotoreceptorjev, so napetostni odzivi podvrženi največji stohastičnosti, saj je 
sprememba napetosti na membrani odvisna od posameznih dogodkov. Odziv celice je 
posledica delovanja majhnega števila molekul, ki močno ojačajo signal, in hkrati 
žrtvujejo hitrost. Posledično je informacijska kapaciteta fotoreceptorja ob šibki svetlobi 
nizka. Pri močnejših osvetlitvah napetostni dogodki večih mikrovilov sovpadejo in 
kvantni sunki se elektrotonično seštejejo v kontinuiran analogni signal. Odziv celice je 3 
krat hitrejši kot v mraku, razmerje med signalom in šumom se poveča in informacijska 
kapaciteta fotoreceptorja se saturira na vrednost, ki je odvisna od pasovne širine 
svetlobnega dražljaja (Juusola in Hardie 2001; Sterling in Laughlin 2015). 
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3 MATERIAL IN METODE 
3.1 LOVLJENJE IN PRIPRAVA ŽIVALI 
Živali smo lovili od začetka junija do konca avgusta s pomočjo mrež, blizu konjske farme 
v Lipah, nekaj kilometrov J iz Ljubljane, in na Gornji Brezovici pod Rakitno, kjer je sredi 
gozda obsežen pašnik in navadnih obadov v izobilju. Kot vabo smo uporabili črno 
bleščečo polivinilno folijo (Slika 6, ekvivalent vodne površine, s horizontalno 
polarizacijo svetlobe) in temno srebrn avto (lak prav tako polarizira svetlobo). Obade smo 
do laboratorija prenesli v hladilni skrinji in jih do poskusov hranili v hladilniku. Vrsto 
smo določili s pomočjo določevalnega ključa (Krčmar in sod., 2012). Za elektrofiziološke 
meritve so bili uporabni nekaj dni po odvzemu iz okolja. 
3.2 MAKROSKOPSKI POSNETKI 
Makroskopske fotografije smo zajeli s pomočjo USB kamere (AM4515, AnMo Corp., 
Tajvan). Sliko smo zajeli v različnih ravninah s programom DinoCapture 2.0, končni 
posnetek pa potem sestavili v programu Adobe Photoshop CS6 iz večih fotografij, zajetih 
pri različnih globinskih ostrinah. 
3.3 MIKROSKOPIJA 
3.3.1 Svetlobna mikroskopija 
Obadom smo odrezali glave in ločili obe očesi. Prav tako smo iz zadnje strani glave 
odstranili zračne vreče, da je bila fiksacija boljša. Oči smo fiksirali 3 ure v 3,5 % 
glutaraldehidu in 4 % aldehidu v 0,1 M Na-kakodilatnem pufru (pH 7,2). Po 90-minutni 
postfiksaciji pri sobni temperaturi v 1 % OsO4 v 0,1 M Na-kakodilatnem pufru smo 
preparate dvakrat sprali z Na-kakodilatnim pufrom, trikrat z destilirano vodo in jih 
dehidrirali v etanolni seriji (50-100 %, z 10 % koraki). Dehidrirane oči smo nato položili 
v mešanico etanola in propilen oksida, ter končno v serijo mešanic Spurra in propilen 
oksida (koraki 1:3, 1:1, 3:1). V zadnji mešanici smo oči pustili preko noči. Po 24- urah 
so bile oči popolnoma vpete v smolo in pripravljene na rezanje z ultramikrotomom (Leica 
UTC), z diamantnim nožem (Histo, Diatome, Švica). Rezanje je potekalo bodisi prečno, 
bodisi vzdolžno, glede na optične osi omatidijev. Poltanke rezine (debeline 1 do 2 µm) 
smo zbrali na polilizinska objektna stekelca, jih obarvali z barvilom Azur modro, prekrili 
s krovnikom in opazovali pod svetlobnim mikroskopom AxioImager Z1 (Carl Zeiss, 
Nemčija). 
3.3.1.1 Analiza interomatidijskih kotov 
Interomatidijske kote smo merili na longitudinalno (glede na optične osi omatidijev) 
rezanih rezinah v sagitalni in frontalni ravnini oči obeh spolov. Lokalni radiji v rezinah 
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očesa predstavljajo krožnico. Na račun tega nam radij krivine (R), skupaj z premerom leč 
(D), poda interomatidijski kot v Enačbi 5:  
Δφ = D/R                                                   … (5) 
3.3.2 Elektronska mikroskopija 
3.3.2.1 Presevna elektronska mikroskopija 
Fiksacijski protokol je bil enak, kot za svetlobno mikroskopijo (poglavje 3.3.1.1). S 
pomočjo ultramikrotoma (Reichert Ultracut S, Leica, Avstrija) smo pridobili ultratanke 
rezine, debeline 50 nm, ki so bile rezane prečno glede na optično os omatidija. Rezine 
smo prenesli na podporne mrežice in jih kontrastirali z uranil-acetatom in svinčevim 
citratom. Preparate smo opazovali na presevnih elektronskih mikroskopih Philips CM 
100 na Oddelku za biologijo Biotehniške fakultete in Hitachi H-7650 na Japonskem 
(National University Sokendai, Hayama). 
3.3.2.2 Vrstična elektronska mikroskopija: Analiza velikost faset  
Fiksacijski protokol je bil naslednji. Obadom smo odrezali glave in jih pregledali za 
morebitne poškodbe faset. Fiksirali smo celotne glave, na zadnji strani smo s plitvimi 
zarezami v steno olajšali vstop fiksativa. Uporabili smo 1 % glutaraldehid in 0,4 % 
aldehid v 0,1 M Na-kakodilatnem pufru (pH 7,2). Po 60-minutni postfiksaciji pri sobni 
temperaturi v 1 % OsO4 v 0,1 M Na-kakodilatnem pufru smo preparate dvakrat sprali z 
Na-kakodilatnim pufrom, trikrat z destilirano vodo in jih dehidrirali v etanolni seriji (50-
100 %, z 10 % koraki). Po dehidraciji smo oči preko noči dali v heksametildisilazan 
(HMDS) (SPI; Pennsylvania, ZDA) in jih nato osušili v eksikatorju s silika-gelom. 
Osušene preparate smo s srebrno pasto pritrdili na nosilce, ki so omogočali širši kot 
opazovanja pod mikroskopom. Pred mikroskopiranjem smo preparate napršili s platino 
in jih nato opazovali z vrstičnim elektronskim mikroskopom JSM-7500F (JEOL, Tokio, 
Japonska). Velikost faset je bila s programom ImageJ pomerjena na mikrografijah iz 
vrstične elektronske mikroskopije. Oči so bile razdeljene na 21 (samice) in 28 (samci) 
regij, ki se med seboj niso prekrivale. V vsaki regiji smo pomerili velikost petih faset in 
kot rezultat podali povprečno vrednost. 
 
Slika 14: Prikaz meritve velikost faset s programom ImageJ. Prikazane fasete so iz dorzalnega dela očesa 
samca.Premeri merjenih faset so označeni z odebeljenimi rumenimi črtami. 
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Stopitveno frekvenco smo skušali določiti na različnih predelih mrežnice in preveriti 
njeno odvisnost od temperature. Za stimulacijo smo uporabili utripajočo modro (za 
samce) in zeleno (za samice) LED diodo. Kvadratne pulze smo generirali s pomočjo 
funkcijskega generatorja Function/Arbitrary Waveform Generator (Agilent, ZDA). Za 
spreminjanje temperature smo uporabili Peltierjev element, napajan z laboratorijskim 
napajalnikom LABPS3010M (Velleman, Belgija). Meritve so potekale s topo stekleno 
pipeto, referenčna elektroda je bila v toraksu. Signal je bil ojačen s pomočjo 
diferencialnega ojačevalnika DAM50 (Wpi, ZDA) in preko analogno/digitalnega 
pretvornika Powerlab 4/25T (ADInstruments, Avstralija) prenesen v računalnik. Zajemali 
smo ga s programom Chart5 (ADInstruments, Avstralija), statistično analizo pa opravili 
v programu Prism 4 (GraphPad, ZDA). 
3.4.2 Znotrajcelični posnetki 
Glavni del znotrajceličnih meritev je potekal z ostrimi elektrodami, ki smo jih naredili na 
t.i. vlačilcu (angl. puller) P-97 ali P-2000 (Sutter instruments, ZDA). Elektrode so bile 
borosilikatne steklene kapilare, z zunanjim premerom 1,0 mm in notranjim premerom 0,5 
mm. Napolnjene so bile s 3 M KCl in v njih je bila vstavljena Ag-AgCl žička. Upornosti 
takih elektrod so znašale od 60 do 120 MOhm. Elektroda je bila preko bakrene žice 
povezana s predojačevalnikom in ojačevalnikom SEC-10LX (NPI, Nemčija). Živali smo 
s pomočjo čebeljega voska imobilizirali na bakrenem nosilcu. Nato smo v oko naredili 
majhno trikotno zarezo za merilno elektrodo. Da bi preprečili izsušitev, smo luknjico 
premazali z vazelinom. Referenčno Ag/Ag-Cl elektrodo smo vstavili v nasprotno oko. 
Žival smo skupaj z nosilcem prenesli v merilno postajo. Merilno elektrodo smo s pomočjo 
mikromanipulatorja (Sensapex, Oulu, Finska) vstavili v oko ter le-tega postavili v center 
rotacije goniometra. Z mikromanipulatorjem smo postopoma prodirali v retino od strani 
in od proksimalnega proti distalnemu koncu. Uspešen prodor je bil okarakteriziran s 
padcem napetosti in prisotnostjo receptorskega potenciala. Ojačen signal smo filtrirali in 
dodatno ojačili s CyberAmp 320 (Molecular Devices, ZDA), nato pa z A/D pretvornikom 
1401 Micro (CED, Velika Britanija) digitalizirali in zapisali na trdi disk s programoma 
Spike2 v6 in WinWCP (John Dempster, Univerza v Strathclydu, Vel. Britanija). Draženje 
je potekalo bodisi s ksenonsko obločnico, bodisi z UV in belo LED diodo. Ksenonsko 
obločnico smo napajali z Optosource (Cairn Research, Velika Britanija), diodi pa z 
gonilnikom Optoled (Cairn Research, Vel. Britanija). Svetloba iz obločnice je bila 
projicirana v monokromator (B&M, Nemčija), ki je monokromatsko svetlobo poslal do 
zbirne leče in nato v optično vlakno. Izstopni konec vlakna je bil nameščen na 
goniometrično roko, s pomočjo katere smo svetlobo iz različnih kotov projicirali v oko. 
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Ločljivost premikanja goniometra v horizontalni osi je bila (1/800)°, v navpični pa 
(1/400)°. Velikost svetlobnega vira smo lahko z zaslonko omejili na 0,2-2°. 
3.4.2.1 Spektralna občutljivost 
Za meritve spektralne občutljivosti perifernih fotoreceptorjev smo uporabili 200 ms  
monokromatske izokvantne dražljaje. Valovno dolžino smo spreminjali v 5 nm korakih 
od 300-600 nm. 
3.4.2.2 Receptorski potencial 
Receptorski potencial smo izmerili pri različnih osvetlitvah. Za modulacijo količine 
svetlobe smo uporabili sive nevtralne filtre. Svetlobni bliski so trajali eno sekundo. 
3.4.2.3 Kotna frekvenca 
Poleg ekstracelularno merjenih stopitvenih frekvenc smo pomerili še intracelularne kotne 
frekvence. Celici smo predvajali sinusoidne frekvenčne »sweep-e« ustrezne valovne 
dolžine. Kotno frekvenco smo določili na točki, kjer je odziv celice padel na polovico 
maksimalnega odziva. 
3.4.2.4 Sprejemni kot 
Merili smo odziv fotoreceptorja na bliske, ki smo jih predvajali iz različnih kotov (par 
stopinj stran od centra receptivnega polja, gor in dol, levo in desno). Odzive smo 
transformirali v občutljivost, jim priredili Gausovo funkcijo in pogledali, kako široka je 
na polovični višini (angl. full width of half maximum, FWHM). Velikost svetlobnega vira 
smo omejili z luknjico, tako da je snop svetlobe na očesu obada predstavljal 0.2°, kar je 
bistveno manj od sprejemnega kota. Merili smo v akutni coni obeh spolov. 
3.4.2.5 Meritve informacijskega prenosa 
Za razliko od ostalih meritev smo ojačen in filtriran signal iz intracelularnih elektrod 
digitalizirali in zapisali na trdi disk s pomočjo programa Spike2 v6. Za stimulacijo smo 
uporabili beli šum s pasovno širino 500 Hz, kar pomeni, da so bile frekvence do 500 Hz 
v dražljaju zastopane enakomerno. Šum smo generirali v programu Matlab z uporabo 
inverzne Fourierjeve transformacije ter ga uvozili v program Spike2 v6. S šumom smo 
preko laboratorijskega vmesnika 1401 Micro (CED, Velika Britanija) in gonilnika 
Optoled (Cairn Research, Velika Britanija) poganjali UV in belo LED diodo. Svetlobo iz 
obeh diod smo združili s pomočjo zrcal in zbirne leče ter jo poslali v optično vlakno. 
Celico smo kontinuirano dražili 10 sekund. Dražljaj je bil sestavljen iz desetih ponovitev 
istega dražljaja, brez vmesnih pavz. Draženje smo ponovili 10 krat, s 7-sekundnimi 
premori med posameznimi ponovitvami. Skupaj smo torej dobili 100 odzivov celice na 
enak 1 sekundo dolg dražljaj. Podatke smo analizirali s programom Matlab. Prvih 10 
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ponovitev nismo vključili v analizo, saj je odziv še fluktuiral zaradi adaptacijskih 
mehanizmov. Postopek, ki smo ga uporabili za analizo, je podrobneje opisan v Juusola in 
Hardie (2001). Iz posameznih odzivov rv(t)i smo izračunali povprečen odziv sv(t). Šum 
(od dražljaja neodvisne fluktuacije membranskega potenciala) v posameznih odzivih 
nv(t)i, smo izračunali tako, da smo sv(t) odšteli od posameznih odzivov rv(t)i: 
nv(t)i = rv(t)i −  sv(t)                                            … (6) 
Distribucijo moduliranih amplitud odziva in šuma smo prikazali s histogrami. Slednja je 
bila v vseh primerih bolj ali manj normalna, kar je pogoj za izračun informacijske 
kapacitete po opisani metodi. Sledil je izračun spektrov močnostne gostote (angl. power 
spectral density) s pomočjo Fourierjeve transformacije, ki nam povedo, koliko energije 
vsebujejo posamezne frekvenčne komponente signala. Z Matlabovo funkcijo pwelch smo 
izračunali spekter močnostne gostote dražljaja |Cv(f) |2, posameznih odzivov |Rv(f) |2, 
povprečega odziva |Sv(f) |2 in šuma |Nv(f) |2. Za razliko od povprečnega odziva, 
katerega spekter močnostne gostote smo izračunali iz predhodno izpovprečenih odzivov, 
smo povprečni spekter močnostne gostote šuma izračunali tako, da smo iz posameznih 
posnetkov šuma nv(t)i najprej izračunali posamezne spektre močnostne gostote, ki smo 
jih nato izpovprečili. Za izračun razmerja med signalom in šumom v frekvenčni SNRv(f) 
domeni smo spekter močnostne gostote povprečnega odziva delili s povprečnim spektrom 





2                                                       … (7) 
Iz SNR smo nato izračunali količino informacije Hv(f), za vsako frekvenco posebej: 
Hv(f) = log2(SNRv(f) + 1)  bitov                                       … (8) 
Zgornjo enačbo smo še integrirali, da smo dobili celokupno kapaciteto informacijskega 
prenosa celice za določeno frekvenčno območje dražljaja: 
Hv(f) = [∫ log2[SNRv(f) + 1]
𝑓max
0
df]  bitov/s                              … (9) 
Kjer je fmax najvišja frekvenca, določena arbitrarno, ali pa z Nyquistovim kriterijem, 
torej s polovično frekvenco vzorčenja. Iz SNR smo izračunali še koherenco med 
dražljajem in odzivom. Koherenca je mera korelacije med dražljajem in odzivom pri 
posamezni frekvenci. Maksimalna vrednost koherence je 1, zmanjšata pa jo nelinearnost 
sistema oz. odziva ter prisotnost šuma. V primeru linearnega sistema lahko koherenco 
γSNR





                                                  … (10) 
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Vrednost koherence 1 nam pove, da je odziv brezšumen, s povečevanjem šuma v odzivu 
pa vrednost konvergira k 0. 
Iz prenosne funkcije med dražljajem in odzivom smo izračunali še ojačenje odziva. 




                                                         … (11) 
kjer je Pyx(f) spekter močnostne gostote navzkrižne korelacije med dražljajem in 
odzivom, Pxx(f) pa spekter močnostne gostote avtokorelacije dražljaja. Ojačenje odziva 
(angl. gain) Gv(f) izračunamo kot absolutno vrednost Txy, pove pa nam, kakšno je 
razmerje med amplitudo odziva in dražljaja pri posamezni frekvenci. Ker smo kot dražljaj 
vzeli normaliziran intenzitetni kontrast, ima ojačenje enoto mV. 
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Slika 15: Vpliv spremembe parametrov za izračun Fourierjeve transformacije na končno vrednost 
informacijskega prenosa celice. Na koncu smo se po posvetu s prof. dr. Mikkom Juusolo odločili za uporabo 
naslednjih parametrov v Matlabovi funkciji pwelch: okno za analizo »window« 29, nfft 29, informacijski 
prenos smo računali do 500 Hz. Parameter window nam pove, kako široka okna signala bo funkcija 
uporabila v izračunu, nfft nam pa pove, v kolikšni meri se bodo ta okna med seboj prekrivala.  
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4 REZULTATI 
4.1 ANATOMIJA IN ULTRASTRUKTURA 
 
Slika 16: Makroskopski posnetki oči navadnega obada. Levo samec, desno samica. Merilce = 1 mm. 
Tako kot ostali dvokrilci, ima tudi navadni obad sestavljene oči apozicijskega tipa. Pri 
samicah so oči predeljene (dihoptično stanje), pri samcih pa sklenjene ob medialni 
dorzalni liniji glave (holoptično stanje) (Slika 16). Oceli niso prisotni. Velikost vidnega 
polja oči samice smo ocenili na 300°x190°, samca 320°x210° (prva številka predstavlja 
horizontalno, druga vertikalno ravnino). Že na prvi pogled pri samcih opazimo 
zalezovalnik, dorzalno akutno cono očesa samcev mnogih višjih dvokrilcev, ki je 
adaptacija za iskanje in sledenje samicam v letu. 
 
Slika 17: Velikost faset pri navadnem obadu, izmerjena z vrstičnim elektronskim mikroskopom. Na levi 
oko samca, ki je rahlo zasukano, da prikazuje dorzalno-frontalno področje očesa; na desni oko samice, 
gledano frontalno. Konture povezujejo fasete z enakim premerom D (v µm). Kalibracijske črte ob straneh 
očesa prikazujejo lokalne interomatidijske kote Δφ. Samec, modra, Δφ=1.13°; zelena, Δφ=1.73; vijolična, 
Δφ=0.86°. Samica: modra, Δφ=1.17; zelena, Δφ=1.21° - 1.53°. 
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Velikost faset se pri obeh spolih zvezno spreminja po celotnem očesu (Slika 18). Pri 
samicah hitro upade v dorzalnem in lateralnem delu očesa. Pri samcih je sprememba v 
velikosti najbolj izrazita na meji med zalezovalnikom in ventralno retino, kjer je padec v 
velikosti zelo očiten (iz 45 µm na 30 µm v razmaku nekaj faset). Pri samcih najdemo 
najširše fasete v dorzofrontalnem predelu oči (D=50 µm). Pri samicah so najširše 
nameščene frontalno (D=40 µm). 
 
Slika 18: Longitudinalni prerez oči navadnega obada v sagitalni ravnini. Na levi samica, na desni samec. 
Številke ponazarjajo lokalni radij ukrivljenosti korneje (r, v mm) in interomatidijske kote (Δφ v stopinjah). 
Dolžina omatidijev v akutni coni samcev znaša ~ 470 µm, od tega ~350 µm dolžine 
predstavlja rabdom. Pri samicah so omatidiji v akutni coni dolgi ~ 350 µm, rabdom ~250 
µm (Slike 18, 19, 20). V sagitalni ravnini (Slika 18) najdemo minimalne interomatidijske 
kote, ki sovpadajo z maksimalno ločljivostjo oči, v frontoventralni mrežnici samic 
(Δφ=1,17°), v dorzalni akutni coni samcev (Δφ=1,13°) ter frontalno, tik pod ekvatorjem 
mrežnice samcev (Δφ=0,86°). V horizontalni ravnini (Slika 19) najdemo minimalne 
interomatidijske kote v frontolateralni mrežnici samic (Δφ=0,77°) in samcev (Δφ=1,15°). 
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Na osnovi morfometrične analize mrežnice ugotavljamo, da pri obeh spolih coni z 
maksimalnimi površinami faset  in z minimalnimi interomatidijskimi koti ne sovpadata. 
Z drugimi besedami, cona z maksimalno svetlobno občutljivostjo v frontalnem delu 
mrežnice ne sovpada z maksimalno kotno ločljivostjo, cona največje kotne ločljivosti v 
frontolateralnem delu pa ne sovpada z maksimumom svetlobne občutljivosti. Obenem 
najdemo v mrežnici samca, presenetljivo, cono z najvišjo ločljivostjo tik pod ekvatorjem, 
v ventralni mrežnici, zunaj zalezovalnika. 
 
Slika 19: Longitudinalni prerez oči navadnega obada v horizontalni ravnini. Zgoraj samica, spodaj samec. 
Številke ponazarjajo lokalni radij ukrivljenosti (r, v mm) in interomatidijske kote (Δφ v stopinjah). 
Na prečnem prerezu frontalne mrežnice pri obeh spolih (Sliki 21, 22) opazimo, da >50 % 
prostora zavzemajo obsežne traheole. Rabdom pri samici (Slika 21) sestavlja sedem 
rabdomer – 6 večjih in osrednja manjša – razporejenih v obliki trapezoida, značilnega za 
višje dvokrilce. V akutni coni samcev opazimo distalno trapezoid iz sedmih enako velikih 
rabdomer (ni prikazano), proksimalno (Slika 22) pa sedem enako velikih rabdomer in 
drobno, osmo rabdomero. 
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Slika 20: Vzdolžni prerez mrežnice samca (levo) in samice (desno) navadnega obada. Od zgoraj navzdol 
vidimo prerez kornealnih leč (kl), kristalnih stožcev (ks), ob katerih so primarne pigmentne celice (ppc), 
fotoreceptorjev (rc), katerih rabdomere so obarvane modro in sekundarnih pigmentnih celic (spc), katerih 
pigmenti so rjavi. Ti elementi skupaj sestavljajo posamezen omatidij. Ob omatidiju vidimo obsežne zračne 
prostore – traheole (tr). Fotoreceptorji se v proksimalnem delu pripenjajo na bazalno lamino (bl). Pod 
mrežnico je lamina (la), ki je podrobneje prikazana na Sliki 23. Prav tako je vidnega nekaj maščobnega 
tkiva (mt). 
 
Slika 21: Prečni prerez mrežnice samice navadnega obada. Zaradi krivine očesa smo prerez dobili na 
različnih globinah omatidijev; levo spodaj, distalno, desno zgoraj, proksimalno. Najbolj distalno najdemo 
dioptrični aparat, ki je sestavljen iz kornealne leče (na tej sliki ni vidna) in kristalnega stožca (ks). Kristalni 
stožec obdajajo primarne pigmentne celice (ppc). Pod dioptričnim aparatom najdemo svetločutni del 
omatidija. Le-ta je sestavljen iz fotoreceptorjev (rc), katerih rabdomere sestavljajo odprti rabdom (rb). 
Fotoreceptorji so obdani s sekundarnimi pigmentnimi celicami (spc), ki skupaj s traheolami (tr) 
pripomorejo k optični izolaciji sosednjih omatidijev. 
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Slika 22: Prečni prerez mrežnice samca navadnega obada v dorzalnem delu. Na sliki vidimo posamezne 
omatidije, obdane s traheolami (tr). Znotraj omatidija so dobro vidne retinula celice (rc), s pripadajočimi 
rabdomerami (rm). 
 
Slika 23: Poševni prerez mrežnice in lamine samice navadnega obada. Vidimo snope aksonov, ki jih 
periferni fotoreceptorji pošiljajo v optične nevropile in pripadajoče laminarne snopiče, sestavljene iz LMC 
internevronov. 
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Strukturo rabdoma v mrežnici samca obada natančneje prikazujejo elektronske 
mikrografije (Slike 24 - 26). V zalezovalniku je centralni receptor R7 funkcionalno 
preobražen v perifernega (R1-6). Rabdomera R7 zajema celotno dolžino omatidija. 
Rabdomera R8 sega v proksimalnih ~90 µm (n=15) rabdoma (Slika 25). Široka je samo 
~200 nm in je samo v ozki ravnini v neposrednem stiku z rabdomeramo R7 (Slika 25). 
 
Slika 24: Elektronska mikrografija distalnega (levo) in proksimalnega (desno) dela omatidija v dorzalnem 
delu očesa samca, ki prikazuje konverzijo centralnega receptorja v perifernega. 
 
Slika 25: Bližnji prikaz prečnega prereza rabdomer R7 (spodaj) in distalne ravnine R8 (manjša rabdomera 
desno). R7 in R8 sta v tej ravnini v tesnem stiku in verjetno optično sklopljeni. 
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Slika 26: Prečni prerez dveh podtipov omatidijev v ventralni mrežnici samca navadnega obada. Podtip H 
(levo) ima distalne mikrovile R7 nameščene horizontalno, podtip V (desno) pa vertikalno. 
Ventralna mrežnica samca obada je po zunanji morfologiji ter na elektronskih 
mikrografijah (Slika 26) identična mrežnici samice. R7 ni spremenjen v R1-6 in R8 ni 
reduciran. V ventralni retini samcev, tako kot pri samicah, najdemo dva podtipa 
omatidijev, enega z vertikalnimi in drugega s horizontalnimi mikrovili distalne 
rabdomere R7. 
Rabdomere v zalezovalniku imajo na prečnem prerezu večjo površino, kot rabdomere v 
ventralni retini samcev in retini samic. Medtem, ko ima distalni, najširši del rabdomer 
zalezovalnika površino med 2,5 in 4,5 μm2 (Slika 25), imajo rabdomere samic in 
ventralne retine samcev površino samo 0,6 – 1 μm2 (Slika 26). Spodaj je primer relativno 
tanjših rabdomer v obrobnem predelu zalezovalnika samca, ki prikazuje površino prečno 
rezanih rabdomer iz distalnega k proksimalnemu delu (Preglednica 1). Rabdomera je 
najširša v distalnem delu in ohranja debelino do približno 200 µm dolžine rabdoma, nakar 
začne postopno upadati do polovice prvotne površine. Prikazana je tudi redukcija 
dimenzij R8. Iz podatkov lahko sklepamo, da so površine prečno rezanih rabdomer v 
zalezovalniku samca zelo široke. 
Preglednica 1: Površine posameznih rabdomer v zalezovalniku. 
 
Globina rezanja (μm) 105 105 245  305 325 325 345 345 365 
Površina R1-7 znotraj  2,46 2,53 2,20  2,26 1,60 1,83 1,61 1,54 1,17 
istega omatidija (μm2) 2,62 2,70 2,32  2,59 1,85 1,92 1,60 1,57 1,21 
 2,31 2,18 2,55  2,28 1,97 1,68 1,47 1,53 1,52 
  2,76 1,95 2,70  2,62 1,98 1,31 1,80 1,69 1,56 
  2,46 2,16 2,38  2,14 1,67 1,58 1,75 1,68 1,42 
  2,64 1,77 2,41  2,73 1,75 1,64 1,64 2,00 1,36 
  2,94 2,33 2,45  2,64 2,14 1,64 1,69 1,38 1,41 
Površina R8 (µm2)          0,24 0,12 0,41 0,28 0,26 
Povprečje R1-7 2,60 2,23 2,43  2,47 1,85 1,66 1,65 1,63 1,38 
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Slika 27: Elektronska mikrografija (zgoraj) in shema (spodaj) prečnega prereza distalnega dela retinula 
celic v dorzalnem delu očesa samca. Membrane teles fotoreceptorjev so prstasto uvihane in prepletene. 
Med uvihki membran so kanali brez organelov ali elektronsko gostega matriksa, ki so v neposrednem stiku 
z lumnom traheol. Večina mitohondrijev v distalnem delu fotoreceptorja je nameščenih v in ob uvihkih, tik 
ob kanalih med celicami. 
V telesih fotoreceptorjev v distalnem delu zalezovalnika smo na elektronskih 
mikrografijah opazili zelo visoko gostoto mitohondrijev (Slika 27). Mitohondriji so 
nameščeni v divertiklih plazmaleme, ki je prstasto uvihana in prepletena s plazmalemo 
sosednje celice. Med uvihki so prisotni kanali brez elektronsko goste snovi, ki so v 
neposrednem stiku z lumnom traheol. Kanali najverjetneje omogočajo hitro difuzijo 
kisika do mitohondrijev, ki so zato lahko nameščeni tudi nekoliko dlje od traheol, in tako 
zasedajo zelo visok volumski delež fotoreceptorja. 
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4.2 ELEKTROFIZIOLOŠKE MERITVE 
Z znotrajceličnimi meritvami smo najprej izmerili spektralno občutljivost perifernih 
fotoreceptorjev pri obeh spolih obadov. R1-6 v mrežnici samic in v ventralni mrežnici 
samcev imajo širokopasovno spektralno občutljivost, z maksimumom v zelenem delu 
spektra (λmax=520 nm). V akutni coni samcev je maksimum spektralne občutljivosti R1-
7 pomaknjen v UV in moder del spektra (Slika 28). 































Slika 28: Spektralna občutljivost samičjih (levo, srednja vrednost ± SN, n=11) in samčjih (desno, srednja 
vrednost ± SN, n=7) perifernih receptorjev v akutni coni. Pri samicah je vrh občutljivosti pri λmax=520 nm 
(zeleni del spektra), pri samcih λmax=350, 450 nm (v UV in modrem delu spektra). 

























Slika 29: Receptorski potencial samičjih (levo) in samčjih (desno) fotoreceptorjev v akutni coni. Razpon v 
intenziteti svetlobe je 4 log. Samčji signali so manj šumni in imajo večji dinamični razpon. 
Receptorski potenciali, ki smo jih v R1-6 in R1-7 izzvali s stopnjevanimi pulzi svetlobe 
pri vrhu spektralne občutljivosti, se pri fotoreceptorjih obeh spolov močno razlikujejo. 
Pri samicah je tonična komponenta odziva manjša, kot pri samcih (Slika 29). Razpon 
tonične komponente znaša pri samicah ~0-25 mV, pri samcih pa ~0-40 mV. Razmerje 
šum/signal, izraženo kot delež šuma v receptorskem potencialu (RMS šum receptorskega 
potenciala glede na maksimalno depolarizacijo), je pri samicah pribl. dvakrat višje, kot 
pri samcih (Slika 30).Navajamo reprezentativen primer deleža šuma pri različnih stopnjah 
depolarizacije fotoreceptorjev. 
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Slika 30: Delež šuma (vrh-vrh) pri različnih stopnjah depolarizacije v samičjem in samčjem fotoreceptorju 
R1-6 v akutni coni. Samčji receptorji so manj šumni po celotnem dinamičnem območju. 
Hitrost zaznave smo najprej izmerili z znotrajceličnimi meritvami in draženjem s 
sinusoidnim svetlobnim dražljajem z zvezno naraščajočo frekvenco, pri sobni temperaturi 
(T=24 °C). Izmerili smo, pri kateri frekvenci draženja je varianca receptorskega 
potenciala padla na 50 % maksimuma. To frekvenco smo poimenovali kotna frekvenca, 
fc (angl. corner frequency). Ugotovili smo, da kotni frekvenci znašata pri samicah 















Slika 31: Hitrost samičjih R1-6 (levo, n=23) in samčjih R1-7 (desno, n=39) pri temperaturi 24 °C, v akutni 
coni, izražena kot kotna frekvenca fc intracelularnega odziva na sinusoidne dražljaje z zvezno naraščajočo 
frekvenco (srednja vrednost±SD). 
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Hitrost zaznave je seveda močno odvisna od temperature čutila, zato smo jo izmerili s 
pomočjo elektroretinografije (ERG) pri temperaturah mrežnice 16, 21, 26, 31, 36 in 41 
°C. Dražili smo s pravokotnimi pulzi s 50 % delovnim ciklom, s submaksimalno jakostjo 
in z diskretno naraščajočo frekvenco draženja med 1 in 500 Hz v koraku po 10 Hz. Surovi 
odzivi so prikazani na Sliki 32. Ugotovili smo, da pri povečevanju frekvence draženja 
amplituda ERG pada. Padec pa ni monoton, saj v območju med 40 in 100 Hz amplituda 
prehodno narašča. Domnevamo, da pri teh frekvencah draženja nastopi maksimum odziva 
LMC nevronov. 
 
Slika 32: Prikaz meritve ERG pri diskretno naraščajočih frekvencah draženja. Prikazan je surov posnetek 
iz programa Chart5. Zgoraj je prikaz frekvenčne serije pri samici obada pri 26 °C, spodaj pri 41 °C. Na 
prvem kanalu je ERG (amplituda v mV), na drugem frekvenca draženja (Hz), na tretjem absolutna 
amplituda odziva (mV). Na x-osi so označeni začetki posameznih meritev, pri posamezni frekvenci 
draženja. 
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Določili smo tudi stopitveno ali fuzijsko frekvenco, t.j. frekvenco draženja, pri kateri je 
amplituda odziva padla pod raven šuma. Izmerili smo jo v mrežnici obeh spolov; pri 
samicah smo jo izmerili v akutni coni in v lateralni mrežnici, pri samcih pa v 
zalezovalnikuin v ventralni mrežnici. Stopitvena frekvenca je v območju med 16 in 41 °C 
v vseh poskusih monotono naraščala, vse od 50 Hz, pa do 450 Hz. Najhitrejše odzive smo 
izmerili pri visokih temperaturah v mrežnici samic. V lateralni mrežnici samic so bili 
odzivi počasnejši. Samci so temperature nad 36° C slabo prenašali, preparati so odmirali, 
zato pri povišanju temperature nad 31 °C nismo izmerili tako izrazitega prirastka hitrosti, 
kot pri samicah. Ventralna mrežnica samcev se je pri temperaturah pod 36 °C odzivala 
počasneje, kot zalezovalnik, nad 36 °C pa je bil odziv celo hitrejši; najbrž na račun 
propada receptorjev v zalezovalniku. Statistično analizo ANOVA, v kateri smo primerjali 
pare različnih regij očesa glede na temperaturo smo opravili v programu GraphPad Prism 
(Preglednica 2). 
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Slika 33: Stopitvene frekvence različnih predelov mrežnice samic (akutna cona, n=9 in lateralna mrežnica, 
n=7) in samcev (zalezovalnik, n=6 in ventralna mrežnica, n=5) navadnega obada, merjene z 
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Preglednica 2: Multiple primerjave parov stopitvenih frekvenc v Anova analizi.  Statistično značilne razlike 
med pari so obarvane. Legenda: FA – samica akutno, FL – samica lateralno, MLS – samec zalezovalnik, 
MV – samec ventralno. 
Temperatura-> 16 21 26 31 36 41 
FA:FL 0,0403 0,0056 0,0038 <0.0001 0,0123 0,0258 
MLS:MV 0,2031 0,0009 0,0477 0,0053 0,9869 0,117 
FA:MLS 0,5501 0,6463 0,2871 0,0011 0,0003 0,0008 
FA:MV 0,0322 0,0056 0,0001 <0.0001 0,0006 0,0493 
FL:MLS 0,2332 0,0009 0,0878 0,3681 0,218 0,1759 
FL:MV 0,925 >0.9999 0,1929 0,2684 0,235 0,8079 
Iz stopitvenih frekvenc smo nato določili temperaturni koeficient Q10. Iz opazovanj na 
terenu (oblačni, deževni dnevi) in ob ohlajanju živali med ERG meritvami, smo opazili, 
da obadi pod temperaturo okolice 16 °C praktično prenehajo delovati. Obadi so 
toploljubne žuželke, ki za optimalno delovanje potrebujejo temperature 30 °C in več. To 
ugotovitev potrjujeta visok Q10 v območju 16-21 °C in naraščanje stopitvenih frekvenc 
ob povišanju temperature (Sliki 33 in 34). Enačba za izračun Q10 je podana spodaj. R1 in 
R2 sta stopitveni frekvenci, T1 in T2 pa pripadajoči temperaturi. 
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Slika 34: Temperaturni koeficient Q10 stopitvenih frekvenc v akutni in lateralni coni samic, ter 
zalezovalniku in ventralni retini samcev navadnega obada. 
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Izmerili smo širino sprejemnega kota svetlobe () perifernih fotoreceptorjev v akutni 
coni obeh spolov (Slika 35). Amplituda odziva se je spreminjala glede na kot, iz katerega 
smo receptivnemu polju fotoreceptorja predvajali svetlobni dražljaj, katerega vir je bila 
luknjica široka 0,2°, kar je bistveno manj od širine sprejemnega kota. Odzive smo 
transformirali v občutljivost, jim priredili Gausovo funkcijo in pogledali, kako široka je 
na polovični višini (Full width of half maximum, FWHM). Izmerjeni sprejemni koti 
svetlobe so nekoliko širši od interomatidijskih kotov, ki smo jih določili iz longitudinalnih 
prerezov mrežnice obeh spolov. 



















Slika 35: Sprejemni kot R1-6 v akutni coni samic (n=14) in R1-7 samcev (n=19) navadnega obada, izražena 
kot sprejemni kot (srednja vrednost ± SD). 
Na koncu smo perifernim receptorjem in LMC internevronom v akutnih conah obeh 
spolov določili informacijsko kapaciteto. Celicam smo predvajali 10-sekundne dražljaje 
belega šuma s pasovno širino 500 Hz. Posameznim odzivom, povprečnim odzivom in 
šumom smo določili močnostne spektre, izračunali razmerje signal/šum in na podlagi le-
tega določili informacijski prenos za celotno frekvenčno območje (glej Material in 
metode). Zaradi močnega ojačenja sprememb receptorskega potenciala na prvi sinapsi 
imajo LMC internevroni višjo amplitudo odzivov. Informacijska kapaciteta LMC je 
enaka, kot pri fotoreceptorjih. 
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Slika 36: Odziv samčjih (male) in samičjih (female) fotoreceptorjev in LMC-jev na beli šum. Zgoraj: 10 
sekund trajajoč dražljaj, spodaj: 1-sekundni izsek draženja. 
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Slika 37: Primer priprave signalov za analizo informacijske kapacitete perifernega fotoreceptorja samca 
(a). Na levi so od spodaj navzgor predstavljeni kratki časovni segmenti: dražljaja, posameznega odziva, 
povprečnega odziva (srednja vrednost ± SD) in šuma, ki smo ga dobili tako, da smo od posameznih odzivov 
odšteli povprečnega. Na desni so distribucije vseh vrednosti amplitud signalov, prikazanih na levi. 
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Slika 38: Primer analize informacijske kapacitete perifernega fotoreceptorja samca (b). Na levi so od spodaj 
navzgor močnostni spektri dražljaja, posameznih odzivov, povprečnega odziva in povprečen spekter 
močnostne gostote šumov. Na desni si od zgoraj navzdol sledijo koherenca (ocenjena iz SNR), SNR, 
informacija in ojačenje. 
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Slika 39: Primer priprave signalov za analizo informacijske kapacitete LMC internevrona samca (a). Na 
levi so od spodaj navzgor predstavljeni kratki časovni segmenti: dražljaja, posameznega odziva, 
povprečnega odziva (srednja vrednost ± SD) in šuma, ki smo ga dobili tako, da smo od posameznih odzivov 
odšteli povprečnega. Na desni so distribucije vseh vrednosti amplitud signalov, prikazanih na levi. 
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Slika 40: Primer analize informacijske kapacitete LMC internevrona samca (b). Na levi so od spodaj 
navzgor močnostni spektri dražljaja, posameznih odzivov, povprečnega odziva in šuma. Na desni si od 
zgoraj navzdol sledijo koherenca (ocenjena iz SNR), SNR, informacija in ojačenje. 
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Za natančnejšo oceno frekvenčnega območja, ki največ prispeva k informacijski 
kapaciteti celice, smo za vsak spol in vrsto izračunali kumulativno vsoto log2(SNR+1) 
celotnega frekvenčnega območja (0-500 Hz) in določili frekvenco draženja, pri kateri 
vsota naraste do 90 %, torej območje, kjer je izkoriščeno 90 % informacijske kapacitete. 
Pri samicah T. bromius je ta frekvenca znašala ~120 Hz, pri samcih T. bromius ~150 Hz, 
pri samcih T. bovinus pa ~190 Hz. Ocena informacijske kapacitete v pasu 1-500 Hz je 
verjetno nekoliko previsoka, ker k integralu SNR prispevajo tudi rektificirane vrednosti 
razmerja upošteva tudi pri frekvenceah > 250 Hz, kjer je amplituda signala zelo majhna. 
Iz tega razloga smo postopek ponovili še v frekvenčnem območju 0-250 Hz. Ponovno 
smo določili območje, v katerem je izkoriščeno 90% informacijske kapacitete. Pri 
samicah T. bromius je ta frekvenca znašala ~120 Hz, pri samcih T. bromius ~140 Hz, pri 
samcih T. bovinus pa ~120 Hz. Ocenili smo še frekvenčno območje odziva, kjer je 
količina informacije Hv(f) > 1 bit. Vrednosti smo določili za vsako celico posebej in jih 
potem izpovprečili. Pri samicah T. bromius je bila ta frekvenca ~80 Hz (SD ± 30), pri 
samcih T. bromius ~130 Hz (SD ± 20), pri samcih T. bovinus pa ~110 Hz (SD ± 20). 
Neglede na uporabljeno metodo ugotovimo, da imajo fotoreceptorji samcev večjo 
pasovno širino odziva. 
 
V postopku analize signalov za oceno informacijske kapacitete fotoreceptorjev smo lahko 
primerjali SNR pri obeh spolih. Rezultati so predstavljeni na slikah 41 in 42. Najprej smo 
iz posameznih SNR krivulj izračunali povprečne SNR krivulje v frekvenčnem območju 
od 0 do 150 Hz, za vsak spol in vrsto posebej. Za prikaz do 150 Hz smo se odločili, ker 
pri višjih frekvencah SNR pade pod 1 (Slika 41). Iz vsakega povprečnega spektra smo 
nato izračunali povprečno vrednost SNR (Slika 42). Za izračun povprečne vrednosti smo 
uporabili prej pridobljene vrednosti, pri katerih je informacijska kapaciteta celic narasla 
na 90%, pri pasovni širini analize do 250 Hz. Povprečno vrednost smo tako izračunali iz 
naslednjih frekvenčnih območij: med 0 in 120 Hz za samice navadnega obada, med 0 in 
140 Hz za samce navadnega obada ter med 0 in 120 Hz za samce govejega obada. 
Frekvenčni območji med 0 in 5 Hz, ter 47 in 60 Hz smo izvzeli iz analize, saj je signal v 
tem podočju močno padel zaradi uporabe dveh filtrov. Signal je pri nekaterih posnetkih 
rahlo naraščal ali padal – tega nizkofrekvenčnega drsenja smo se znebili tako, da smo od 
segmentov surovih posnetkov odšteli povprečje segmenta. Pri tem smo žrtvovali del 
spektra signala <5 Hz. Med zajemom podatkov smo signale največkrat filtrirali s 50 Hz 
ozkopasovnim filtrom. Zato smo žrtvovali signal v območju med 47 in 60 Hz. Vrednosti 
smo nato povprečili v frekvenčnih območjih, ki so imela najvišji SNR, t.j. med 5 in 47 
Hz, ter 60 in 120/140/120 Hz, in izračunali povprečno vrednost SNR za vse celice skupaj. 
D'Agostino-Pearsonov test je pokazal, da podatki niso normalno distribuirani. Razlike 
smo zato testirali s Kruskal-Wallis testom, ki je pokazal, da so srednje vrednosti med 
seboj statistično značilno različne, p-vrednost < 0,0005 (Slika 42). Ugotovili smo, da 
imajo samci navadnega obada v perifernih fotoreceptorjih za približno dvakrat višje 
povprečno razmerje med signalom in šumom od samice (~11,3:5,7), samci govejega 
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obada pa dvakrat višje, kot samci navadnega obada (~11,3:25,7). Ko te povprečne 
vrednosti še pretvorimo z log2(SNR+1), dobimo povprečno število bitov, pri 
posameznem frekvenčnem »binu«. Povprečno število bitov v frekvenčnem »binu« je bilo 
pri samici 2, pri samcu navadnega obada 3, pri samcu govejega obada pa 3,2. Ni torej 
presenetljivo, da je informacijska kapaciteta pri vrsti bromius pri samcih dvakrat višja kot 
pri samicah. Fotoreceptorji samcev imajo torej višjo informacijsko kapaciteto od 
fotoreceptorjev samic tako zaradi višjega SNR, kot tudi zaradi večje pasovne širine 
odziva. 
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Slika 41: Razmerje med signalom in šumom (SNR) pri različnih frekvencah v perifernih fotoreceptorjih 
samca navadnega in govejega obada, ter samice navadnega obada. TBR – navadni obad, TBO – goveji 
obad. Prikazane so srednje vrednosti pri posameznih frekvencah, s standardnimi napakami. Območje med 























Slika 42: Razmerje signal/šum perifernih fotoreceptorjev samca navadnega (n = 6) in govejega (n = 6), ter 
samice navadnega obada n = (17). TBR – navadni obad, TBO – goveji obad. Prikazane so mediane in 
kvartilni razpon podatkov. Srednje vrednosti so bile naslednje: Samica TBr 5,7; Samec TBr 11,3; Samec 
TBo 25,7. D'Agostino-Pearsonov test je pokazal, da podatki niso normalno distribuirani. Razlike smo zato 
testirali Kruskal-Wallis testom, ki je pokazal, da so srednje vrednosti med seboj statistično značilno 
različne, p-vrednost < 0,0005. 
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Iz frekvenčne odvisnosti SNR smo izračunali informacijsko kapaciteto analiziranih celic. 
Ocena kapacitete temelji na integraciji SNR po frekvencah, zato je odvisna od pasovne 
širine spektra SNR v analizi. Pasovna širina seveda ne more biti neskončna, saj smo pri 
meritvah uporabili signal med 1 in 500 Hz. Oceno smo izračunali pri pasovnih širinah 
med 1 in 50, 100, 200, 250, 300, 400, 500 Hz (Sliki 43 in 44). Pri vseh spolih in vrstah 
smo ugotovili, da med pasovi 1-300 Hz, 1-400 Hz in 1-500 Hz ni velikih razlik v oceni 
informacijskega prenosa, zato sklepamo, da je ocena v pasu 1-500 Hz zanesljiva in ne 
podcenjuje sposobnosti čutilnih celic. Povprečna informacijska kapaciteta različnih celic, 
pri sobni temperaturi 24 °C in širini analiziranega frekvenčnega pasu 500 Hz, tako znaša: 
pri samici T. bromius v fotoreceptorjih 229 bit s-1, v LMC 248 bit s-1, v fotoreceptorjih 
zalezovalnika T. bromius 435 bit s-1, v LMC zalezovalnika 449 bit s-1 (Slika 43), v 
fotoreceptorjih zalezovalnika T. bovinus 439 bit s-1, v LMC zalezovalnika 635 bit s-1 
(Slika 44). Če vrednosti za fotoreceptorje integriramo samo do 250 Hz in se s tem do neke 
mere znebimo doprinosa artefaktov, do katerih pride pri višjih frekvencah, dobimo 
nekoliko nižje vrednosti, ki pa so verjetno bolj natančne. Vrednosti informacijskih 
kapacitet so za fotoreceptorje potem naslednje: pri samici T. bromius 223 bit s-1, pri samcu 
T. bromius 418 bit s-1, v zalezovalniku T. bovinus 410 bit s-1. 


























Foto recep to rji sam ic, n=16
Fo torecep to rji sam cev, n=6
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Slika 43: Informacijska kapaciteta fotoreceptorjev in LMC internevronov pri samicah in samcih navadnih 
obadov (povprečje + SN) v odvisnosti od širine frekvenčnega pasu v analizi. 
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Slika 44: Informacijska kapaciteta fotoreceptorjev in LMC internevronov pri samcih govejih obadov 

































































Slika 45: Informacijska kapaciteta v pasu 1-500 Hz (povprečje + razpon podatkov). Samec – M, Samica – 
F, Fotoreceptor – PR, LMC internevron – LMC, Navadni obad – TBr, Goveji obad – Tbo. 
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5 RAZPRAVA 
Obadi se v veliki meri zanašajo na svoj vid, zato imajo razvite sorazmerno velike 
sestavljene oči. Oba spola imata vsaj eno regijo očesa, ki omogoča visokoločljivostni vid, 
z največjimi fasetami in najmanjšimi interomatidijskimi koti (Slike 17, 18 in 19). Pri 
samcih največje fasete najdemo v dorzalnem delu očesa, v t.i. zalezovalniku (premer 
fasete, D = 50 µm). Zalezovalnik je pri samcih višjih dvokrilcev sicer pogost (Land, 
1997), redkokdaj pa je tako zelo izrazit kot pri obadih. Mrežnica samcev kaže 
kompromise med ločljivostjo in občutljivostjo. Interomatidijski koti v zalezovalniku 
namreč niso najmanjši, saj še manjše najdemo tik pod ekvatorjem očesa (Slika 18). 
Menimo, da so minimalni interomatidijski koti tik pod ekvatorjem posledica ostrega 
prehoda iz področja z velikimi fasetami v zalezovalniku v področje z manjšimi lečami 
ventralno, ob nespremenjenem radiju očesa. Zvezen prehod med različnimi področji je 
najbrž pomemben za doseganje optimalnih aerodinamskih lastnosti živali. 
Interomatidijski koti v dorzalnem predelu so manjši od tistih v akutni coni samic, vendar 
pa je v akutnih conah obeh spolov ločljivost vida, izmerjena z elektrofiziološkimi 
meritvami, približno enaka (Slika 35). Sprejemni kot fotoreceptorja je namreč sorazmeren 
s premerom rabdomere; v conah z visoko ločljivostjo praviloma najdemo ožje rabdomere. 
V zalezovalniku pa so rabdomere zelo široke, vsaj za µm2 širše od tistih v ventralni retini 
samcev in retini samic (Preglednica 1). Posledično zmanjšanje najnižje meje ločljivosti 
pa prinaša povečano svetlobno občutljivost fotoreceptorjev (Land, 1997). Za zaznavo 
minimalno kontrastnih samic med letom je torej visoka občutljivost morda pomembnejša 
od visoke ločljivosti. Poleg glavne akutne cone imajo samci še eno regijo 
visokoločljivostnega vida, ki se nahaja v ventralnem delu, tik pod ekvatorjem očesa. Tu 
so fasete relativno majhne (D = 35 µm), vendar ne bistveno manjše kot v robu akutne 
cone pri samicah. Ta regija torej omogoča polarizacijski vid z visoko ločljivostjo, ki bi 
lahko olajšal polarotakso pri iskanju vode. Alternativno razlago smo podali zgoraj: morda 
ventralna cona z visoko ločljivostjo nima visoke adaptivne signifikance in je zgolj 
posledica geometrije glave, ki je optimizirana ne samo za vid, temveč tudi za hiter let. 
 
Akutna cona samic se nahaja v frontalnem predelu očesa, tik nad ekvatorjem (D = 40 
µm). Glede na najmanjše interomatidijske kote in padec velikosti faset proti lateralni 
mrežnici, lahko zaključimo, da je samičja akutna cona rahlo podaljšana v horizontalni 
smeri (Slika 19). Takšna geometrija akutne cone je pri letečih insektih pogosta, saj se ob 
letu nad tlemi ravno v horizontalni ravnini nahaja največ pomembnih predmetov (Land 
in Nilsson, 2012). Relativno velike fasete se nahajajo še tik pod ekvatorjem, v 
ventrofrontalnem delu očesa. 
 
Prečni prerez mrežnice samice navadnega obada, na različnih globinah, je prikazan na 
Sliki 21. V vsakem omatidiju imajo šest perifernih in dva centralna fotoreceptorja. 
Sodelavci iz delovne skupine so v vzporedni raziskavi opredelili njihove fiziološke in 
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vedenjske vloge, ki so shematično ponazorjene na Sliki 5. Periferni fotoreceptorji so 
vključeni v akromatski kanal, ki je ključen za zaznavo obrisov objektov in zaznavo 
njihovega premikanja. V centralnih fotoreceptorjih pa orientacija in poravnanost 
mikrovilov, v kombinaciji s specifično spektralno občutljivostjo, omogoča bodisi 
zaznavo barv, bodisi polarizacije. Situacija je enaka tako v frontalni akutni coni kot tudi 
lateralni retini, s tem, da so rabdomi v akutni coni daljši. Ekvator očesa je nakazan s 180° 
zasukom trapezoidasto oblikovanih rabdomov (na Sliki 21 nakazano s puščicami). Poleg 
pigmentov v primarnih pigmentnih celicah, ki obdajajo kristalni stožec, lahko na sliki 
jasno vidimo pigmentne granule fotoreceptorjev in sekundarnih pigmentnih celic, ki 
sodelujejo pri adaptaciji očesa in svetlobni izolaciji med sosednjimi omatidiji (Hardie, 
1981). Svetlobo, ki potuje zunaj dioptričnega aparata in rabdomer, te granule ujamejo in 
tako preprečijo degradacijo ločljivosti. K temu močno prispevajo tudi obsežni zračni 
prostori - traheole, ki obdajajo omatidije. Vsak omatidij, longitudinalno, po celotni 
dolžini obdajajo 4 traheole. Ker je lomni količnik zraka v traheoli različen od tistega v 
znotrajceličnini, prihaja na meji med celicami in traheolami do popolnega odboja, zato 
traheole delujejo kot zrcalasta optična izolacija. Traheole imajo pomembno vlogo tudi pri 
oksigenaciji fotoreceptorjev in zmanjševanju mase glave. 
V primerjavi s samico je situacija s številom fotoreceptorjev pri samcih rahlo drugačna 
(Slika 22). Glede na podatke, pridobljene s pomočjo konvencionalne svetlobne in 
fluorescenčne mikroskopije (analiza globoke psevdopupile, ki jo je opravil dr. Pirih, Sliki 
10 in 11), je perifernih fotoreceptorjev v dorzalnem delu očesa samca sedem. Ugotovili 
smo, da je prišlo do anatomske in funkcionalne konverzije R7 v periferni tip 
fotoreceptorja. Konverzijo smo dokazali s konvencionalno svetlobno in presevno 
elektronsko mikroskopijo ter elektrofiziološkimi meritvami. Ta adaptacija samcu 
omogoči boljše razmerje med signalom in šumom na internevronu (Hardie in sod., 1981). 
Na posamezni LMC internevron v lamini namreč konvergira sedem perifernih receptorjev 
(pri samicah in v ventralni mrežnici samcev samo šest). Signal je tako izpovprečen iz 
večjega števila receptorjev in optimiziran za zaznavo minimalno kontrastnih samic v 
receptivnem polju tega LMC internevrona. Ob podaljšanju rabdomere R7 na celotno 
dolžino rabdoma (Slika 24), pride hkrati do redukcije dimenzij R8, katere rabdomera se 
skrajša in stanjša (Slika 25). Tako funkcionalna sprememba R7 kot redukcija dimenzij 
R8 imata pomembne posledice za vidno zaznavo v tem delu vidnega polja. Optimizira se 
zaznava intenzitetnih kontrastov in vid postane akromatski, saj oponentni sistem na 
nivoju centralnih fotoreceptorjev ne deluje več. Elektronske mikrografije kažejo, da sta 
R7 in R8 le šibko optično sklopljeni. Premer rabdomere R8 (~200 nm) je manjši od 
valovne dolžine svetlobe, zato ta rabdomera  ne deluje več kot svetlobni vodnik. R8 tako 
v veliki meri izgubi svojo funkcijo kot slikotvorni organ in postane v tem smislu 
vestigialna celica. Kljub temu ima najbrž  še vedno določeno vlogo, nemara pri  
uravnavanju cirkadianih ritmov oz. pri svetlobni adaptaciji, saj je telo celice še vedno 
polno mitohondrijev. Periferne celice v zalezovalniku se raztezajo od kristalnega stožca 
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do bazalne lamine. Dolžina njihovih rabdomer je 350 µm, kar je za 100 µm več kot v 
akutni coni samic. Ker so rabdomere tudi širše, je večji tudi sprejemni kot, se pa poveča 
svetlobna občutljivost celice, ki je za zaznavo minimalno kontrastnih samic na nebu 
pomembnejši aspekt. Zaradi velikosti teles in rabdomer se močno povečata površina in 
kapacitivnost membrane R1-7, ki ima s tem nekoliko omejeno hitrost električnega odziva 
na receptorske tokove. Posledico visoke kapacitivnosti – dolgo časovno konstanto 
membrane - nekoliko blaži nizka upornost R1-7 (izmerjena v vzporedni raziskavi). 
Omejena hitrost membrane pa v primeru zalezovalnika ni kritična za kakovostno zaznavo. 
Ob zasledovanju skušajo samci muh samico obdržati v vidnem polju zalezovalnika, kar 
pomeni, da kotne hitrosti samice po začetni zaznavi niti niso zelo visoke (Burton, Tatler, 
in Laughlin 2001). Ventralna retina samca je anatomsko in funkcionalno identična retini 
samice. Perifernih fotoreceptorjev je v vsakem omatidiju šest in tudi centralna receptorja 
sta normalne velikosti in postavitve ter tvorita oponentni par, ki sodeluje bodisi pri 
polarizacijskem, bodisi barvnem vidu. Ventralno polarotakso pri samcih smo dokazali s 
preprostim vedenjskim poskusom, ki je prikazan na sliki 6. Polarizacijski vid obema 
spoloma omogoča lažje lociranje vodnih teles, ki so ključna za razmnoževanje vrste 
(Horváth, 2014). 
Shema na Sliki 27 prikazuje »retinalna pljuča«, t.j. uvihanost membran v lateralnih 
predelih omatidija v zalezovalniku samca. Uvihke najdemo samo v distalnem delu 
omatidija. Med uvihki so kanali brez organelov, ki so v tesnem stiku s traheolami, večina 
mitohondrijev pa je nameščenih tik ob njih. Kisik do mitohondrijev potuje z difuzijo in 
kratka razdalja ter nizek upor v kanalih brez organelov jim na račun tega omogočata 
boljšo oksigenacijo. Pojav do danes v žuželčjem očesu še ni bil opisan, vendar pa 
spominja na situacijo v žuželčjih letalnih mišicah, kjer mitohondriji za učinkovito 
delovanje potrebujejo velike količine kisika. Znotrajmišične traheole v letalnih mišicah 
dosežejo praktično vse mitohondrije in so v tesnem stiku s T-tubulnim sistemom 
(Wigglesworth in Lee, 1982). 
Zalezovalnik zaznamuje tudi premik spektralne občutljivosti perifernih receptorjev (Slika 
28). Medtem, ko imajo samice in samci v ventralni mrežnici vrh občutljivosti v zelenem, 
je v zalezovalniku le-ta premaknjen k krajšim valovnim dolžinam, v modri in UV del 
spektra. Fotoreceptorji, omejeni na UV in delno na moder del spektra, neizogibno 
absorbirajo manj fotonov, izsevanih iz neba, od širokopasovnih  receptorjev z vrhom v 
zelenem (Warrant in Nilsson, 1998). Pri tem nam široke rabdomere in razširjena shema 
nevralne superpozicije v zalezovalniku vendarle dokazujejo, da so tod fotoreceptorji 
optimizirani za visoko svetlobno občutljivost. Zakaj pride torej do premika spektralne 
občutljivosti v kratkovalovni del spektra, ravno pri receptorjih, ki kažejo izrazite 
anatomske specializacije za maksimizacijo absorpcije svetlobe? Razlaga se verjetno 
skriva v tem, da si na ta način žuželka poenostavi ozadje, torej nebo, proti kateremu 
primerja minimalni kontrast leteče samice. V UV in modrem delu spektra je nebo bolj 
homogeno, kot v zelenem in rdečem delu spektra, saj so oblaki na nebu v UV in modrem 
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delu spektra veliko manj kontrastni, kot v zeleno-rdečem delu spektra (Belušič in sod., 
2013). Premik spektralne občutljivosti proti kratkovalovnim delom spektra v dorzalnem 
delu očesa, je med insekti, ki lovijo plen ali iščejo samice, pogost. Omejujoč dejavnik pa 
je količina fotonov, ki se proti UV delu spektra zmanjšuje. Dvokrilci ta problem rešijo z 
nevralno superpozicijo, ki jim omogoči višji svetlobni izkoristek iz istega dela neba. Drug 
način je optična superpozicija, pri kateri svetlobo posameznemu rabdomu posreduje več 
leč. Tak primer je plenilski mrežekrilec, navadna metuljčnica (Libelloides macaronius), 
ki ima periferne fotoreceptorje v dorzalnem delu očesa občutljive samo v UV delu spektra 
(Belušič in sod., 2013). Kačji pastirji, ki imajo klasično apozicijsko oko, si maksimalne 
občutljivosti v UV delu spektra ne morejo privoščiti, saj njihove leče v tem primeru ne 
zberejo dovolj svetlobe za uspešno zaznavo minimalnega kontrasta na nebu. Posledično 
imajo njihovi periferni receptorji, v dorzalnem delu očesa, vrh občutljivosti v modrem 
delu spektra (Stavenga, 1992). Kaže, da apozicija in nevralna superpozicija ne 
zagotavljata zadostne optične občutljivosti za takšen premik spektralne občutljivosti v 
UV, kot ga omogoča optična superpozicija. 
Kot rečeno, imajo samice vrh spektralne občutljivosti perifernih receptorjev v zelenem 
delu spektra. Podobno kot pri samcih, jim ta prilagoditev maksimizira absorpcijo svetlobe 
ozadja – iz zelene vegetacije, ki predstavlja močan signal, proti kateremu primerjajo 
temne, kontrastne objekte. 
Receptorski potenciali fotoreceptorjev zalezovalnika samca so manj šumni in omogočajo 
širše tonično dinamično območje delovanja kot receptorski potenciali samic (Sliki 29 in 
30). To se sklada z našimi pričakovanji o njihovi funkciji zaznavanja samic. Majhen, hiter 
objekt, ki za fotoreceptorje predstavlja minimalno kontrastno spremembo, za uspešno 
zaznavo potrebuje mrežo fotoreceptorjev, ki delujejo ob minimalnem intrinzičnem šumu 
in ki jih odlikuje visoka stopnja ojačenja kontrastnih sprememb. Le taka informacija je 
potem dovolj kvalitetna za nevralno mrežo, ki je odgovorna za zaznavo gibanja. Pri 
žuželkah je to prva optična nevropila – lamina (Mauss in Borst, 2017). 
Visoke hitrosti letenja zahtevajo kar se da kratke čase integracije. Kotne hitrosti objektov 
so lahko za obade, ki so izjemno hitri letalci, zelo visoke. Ni torej presenetljivo, da smo 
na njih izmerili  stopitvene frekvence, ki so ene izmed najvišjih v žuželčjem svetu (Miall, 
1978; Sterling in Laughlin 2015) in pri najvišjih temperaturah presegajo 300 Hz pri 
samcih in 450 Hz pri samicah. Intracelularne meritve frekvenčnih lastnosti svetlobnega 
odziva fotoreceptorjev se skladajo z meritvami stopitvenih frekvenc ERG. (Sliki 31 in 
33). Pri sobni temperaturi so kotne frekvence obeh spolov primerljive med seboj in z 
meritvami stopitvenih frekvenc ERG. Slednje so nekoliko višje zaradi dejstva, da 
ekstracelularni signal poleg potenciala fotoreceptorjev vsebuje še komponente LMC 
internevronov, ki kot visokopasovni filtri utripanju sledijo do višjih frekvenc. Najvišje 
ojačenje (angl. gain) imajo pri 40-100 Hz (odvisno od temperature , Slika 32). Na kanalu, 
ki prikazuje absolutno amplitudo ERG-ja, njihovo delovanje opazimo kot porast 
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amplitude odziva ravno v tem območju frekvenc draženja. Iz meritev ERG vidimo, da so 
fotoreceptorji samic, v akutni coni, pri temperaturi 26° in več, hitrejši od fotoreceptorjev 
iz zalezovalnika samcev. To bi lahko bila posledica dejstva, da so dimenzije 
fotoreceptorjev v zalezovalniku samcev večje (večja telesa, daljši in širši rabdomi), kar 
pomeni, da imajo celice višjo kapacitivnost in potencialno daljše časovne konstante. 
Časovna ločljivost samčjih fotoreceptorjev v zalezovalniku pa je vseeno visoka. To 
pomeni, da je upornost teh celic zelo nizka, kar predstavlja veliko breme za membranske 
Na/K ATPaze, ki vzdržujejo mirovni membranski potencial. Sistem mitohondrijev, ki 
podpira delovanje receptorjev v zalezovalniku, je najbrž kritično obremenjen. Ob višjih 
temperaturah namreč samci propadejo veliko prej kot samice. Medtem, ko smo lahko isto 
samico pogosto uporabili za meritve preko celotnega temperaturnega območja (16 °C – 
41 °C), tako v akutni coni kot tudi v lateralni retini, so samci umrli že po prvem segrevanju 
telesa na 41 °C. Propad tkiv lahko torej prav tako pojasni upad stopitvenih frekvenc pri 
najbolj skrajnih temperaturah. Nedavno so ugotovili, da so mitohondriji endotermnih 
živali za dobrih 10 °C toplejši od citoplazme  in pri telesni temperaturi 38 °C dosegajo 50 
°C (Chretien in sod., 2018). Če je situacija pri obadjih samcih podobna, smo s 
segrevanjem njihove mitohondrije privedli do letalne temperature. 
Podatki iz lateralne retine samic in ventralne retine samcev so med seboj, pričakovano, 
primerljivi. Tako dimenzije fotoreceptorjev kot kotne hitrosti objektov, ki jih morajo ti 
fotoreceptorji kodirati, so približno enake. Pomembno vlogo v evoluciji hitrega vida 
imata tudi znotrajvrstna prepoznava in izbira partnerja. Eichorn in sodelavci so pokazali, 
da samci brenčačke Lucilia sericata samice izbirajo na podlagi frekvence utripanja kril, 
ki jo zaznajo s pomočjo iz površine kril odbite svetlobe. Preferirajo mlajše samice, ki 
imajo nižje frekvence zamahovanja kril kot starejše samice in samci (Eichorn in sod., 
2017). Ker se frekvence zamahovanja gibljejo okoli 200 Hz, je hiter vid ključen za tako 
vrsto prepoznave. Glede na naše podatke je tudi navadni obad zmožen take zaznave. 
Slika 34 prikazuje temperaturne koeficiente Q10, ki nam povedo, v kolikšni meri je 
fiziološki proces vida odvisen od temperature. Obadi za optimalno delovanje potrebujejo 
višje temperature. Na terenu smo s sondo v zadku aktivnih obadov pri temperaturi zraka 
24 °C izmerili temperature nad 30 °C. Oba spola praktično prenehata delovati pri 
temperaturah nižjih od 16 °C, kar potrjuje tudi zelo visok koeficient Q10 v območju 16-
21 °C.  
Pri samcih smo pričakovali visoko informacijsko kapaciteto na račun visokega razmerja 
med signalom in šumom, pri samicah pa na račun višje časovne ločljivosti 
fotoreceptorjev. Analiza informacijskega prenosa je pokazala, da imajo samci dvakrat 
višjo bitno hitrost pri pasovni širini belega šuma 500 Hz (Slike 36-45). Situacija je 
podobna tako pri fotoreceptorjih, kot pri LMC internevronih. Medtem, ko fotoreceptorji 
več informacije prispevajo pri nižjih frekvencah, LMC internevroni najbolj ojačajo 
hitrejše frekvence in imajo pri sobni temperaturi vrh ojačenja pri 60 Hz. Ta ugotovitev se 
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sklada z meritvami ERG, kjer je do porasta amplitude prišlo ravno v tem območju. Poleg 
navadnih obadov, nam je nekaj meritev uspelo narediti tudi na govejem obadu (Slika 44), 
pri katerem imajo LMC internevroni pri tej pasovni širini višji informacijski prenos kot 
fotoreceptorji.  
Podrobna analiza razmerja med signalom in šumom je prikazana na Slikah 41 in 42. Za 
določitev frekvenčnega območja odziva smo pogledali, pri katerih frekvencah 
informacijska kapaciteta povprečenih odzivov celic obeh spolov doseže 90%, če 
upoštevamo samo pas med 0 in 250 Hz. Pri samicah T. bromius je bila ta frekvenca ~120, 
pri samcih T. bromius ~140 Hz, pri samcih T. bovinus pa ~120 Hz. Do teh frekvenc 
draženja smo določili tudi povprečen SNR za vsak spol in vrsto. Samci navadnih obadov 
imajo po celotnem analiziranem frekvenčnem delovnem območju za faktor ~2 višje 
razmerje med signalom in šumom, kar tudi potrjuje dvakrat višje vrednosti 
informacijskega prenosa, v primerjavi s samicami. Višja informacijska kapaciteta samcev 
navadnih obadov, v primerjavi s samicami, je posledica boljšega razmerja SNR, po 
celotnem frekvenčnem območju, zaradi katerega dosegajo tudi večjo pasovno širino 
odziva. 
Absolutne vrednosti informacijskega prenosa so precej nižje od najvišjih, izmerjenih pri 
hitro letečih muhah. Te imajo lahko pri isti pasovni širini stimulusa vrednosti okoli 1000 
bit/s (Sterling in Laughlin, 2015). Razlog bi se lahko skrival v dejstvu, da smo poskuse 
izvajali na temno adaptiranih živalih, ki so bile do poskusov hranjene v hladilniku. 
Poskuse smo izvajali pri sobni temperaturi, obadi pa za optimalno delovanje zahtevajo 
višje temperature (30 °C in več). Če Q10, izmerjen z ERG, uporabimo za oceno 
informacijskega prenosa v fotoreceptorjih in LMC T. bromius pri temperaturah okrog 40 
°C, potem lahko sklenemo, da smo v laboratoriju kapaciteto podcenili za faktor ~2. 
Informacijska kapaciteta tako najbrž znaša 400 oziroma 800 bit s-1 pri samicah oz. pri 
samcih T. bromius, ter 800 oz. 1200 bit s-1 pri fotoreceptorjih oz. LMC internevronih pri 
samcih T. bovinus. Še en pomislek se nam je pojavil glede izbire stimulusa, ki je za 
preučevano žival nenaraven. Juusola in sod. so pokazali, da lahko mušji fotoreceptorji 
dosegajo veliko višje bitne hitrosti, če pasovno širino stimulusa zmanjšamo na 100 Hz, 
oz. še bolje, če namesto belega šuma uporabimo t.i. naturalistični stimulus, na katerega 
so živalska čutila dejansko prilagojena. Tak stimulus ima frekvenčni spekter, v katerem 
amplituda pada recipročno s frekvenco (A1/f), ter vsebuje tako hitre kot počasne 
frekvenčne komponente in predstavlja ekvivalent leta muhe v naravnem habitatu. Na ta 
način pridobljene bitne hitrosti so lahko za faktor 3 višje od naših in verjetno veliko bolje 
opišejo maksimalen informacijski prenos mušjega fotoreceptorja – njegovo 
informacijsko kapaciteto (Song in Juusola, 2014).  
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6 SKLEPI 
Obadja mrežnica ima spolno dimorfni akutni coni, ki sta prilagojeni specifičnim nalogam. 
Samičja je prilagojena za zaznavanje plena na kompleksnem zelenem ozadju. Pri samcih  
je akutna cona - zalezovalnik - področje visoke, vendar ne maksimalne ločljivosti, ter 
visoke svetlobne občutljivosti  in hitrih fotoreceptorjev, ki so specializirani za zaznavo 
minimalnih kontrastnih sprememb na nebu – letečih samic, ki so potencialni partnerji. 
Dimenzije perifernih fotoreceptorjev samcev so večje kot pri samicah, kar pomeni, da so 
le-ti bolj svetlobno občutljivi, vendar tudi energijsko bolj potratni. Funkcionalna 
sprememba samčjih R7 v periferni tip fotoreceptorja privede do tega, da oponentni sistem, 
ki je odgovoren za zaznavo barv in smeri polarizacije svetlobe, na nivoju receptorskih 
celic ne deluje več – vid postane akromatski. Hkrati se za 8 % izboljša razmerje 
signal:šum na internevronu. Periferni fotoreceptorji samcev imajo za faktor ~2 boljše 
razmerje signal:šum kot pri samicah. Samice so v akutni coni ohranile osnovni tip 
centralnih fotoreceptorjev. Dva različna podtipa omatidijev jim omogočata tako zaznavo 
barv, kot tudi smer polarizacije svetlobe. Na račun majhnih interomatidijskih kotov in 
sprejemnih kotov svetlobe, je ločljivost visoka, občutljivost je pa nižja kot pri samcih, 
zaradi slabše optike (manjše leče, manjše dimenzije rabdoma). Oba spola imata 
spektralno občutljivost perifernih fotoreceptorjev prilagojeno za zaznavo stabilnega 
signala vidnega ozadja (pri samicah ozadje iz rastlinja, pri samcih ozadje neba). Vid je 
pri obeh spolih hiter, stopitvene frekvence presegajo 300 Hz pri samcih in 450 Hz pri 
samicah. Veliki in hitri fotoreceptorji zahtevajo dobro oskrbo s kisikom. Višjo stopnjo 
oksigenacije mitohondrijev pri samcih omogoča sistem uvihkov membran v distalnih 
predelih omatidija – »retinalna pljuča«. Informacijska kapaciteta je najvišja v 
zalezovalniku in dosega za ~2 višje vrednosti kot pri samicah. Maksimalna kapaciteta je 
bila v laboratoriju nekoliko nižja od pričakovane. Razloge za podcenjeno kapaciteto 
pripisujemo izbiri dražljaja in dejstvu, da so bili obadi pred poskusom temno adaptirani 
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7 POVZETEK 
V magistrski nalogi smo želeli opisati anatomske značilnosti sestavljenega očesa 
navadnih obadov (Tabanus bromius, Linnaeus 1758) in funkcionalno opredeliti 
fotoreceptorje v njihovi mrežnici. Poudarek je bil na spolnem dimorfizmu. Vid smo 
raziskovali z makroskopskim fotografiranjem, svetlobno in elektronsko mikroskopijo, ter 
elektrofiziološkimi meritvami z ostro elektrodo. Obadi (Tabanidae) so višji dvokrilci (red 
Diptera, podred Brachycera), ki so mikropredatorji sesalcev. Krvosese samice kri 
potrebujejo za proizvodnjo jajčec. Samci niso krvosesi, vid pa uporabljajo v glavnem za 
iskanje vode in obrisov samic na nebu. Akutne cone obeh spolov so visoko specializirane 
za posamezno nalogo - detekcijo potencialnega partnerja oz. plena. Pri samcih je akutna 
cona (t.i. zalezovalnik) locirana dorzofrontalno, pri samicah pa frontalno. Tako kot ostali 
dvokrilci ima navadni obad apozicijski tip sestavljenega očesa, z nevralno superpozicijo. 
Interomatidijski kot v akutni coni obeh spolov znaša pribl. 1,1°. Rabdom je odprtega tipa, 
pri samcih je dolg cca. 350 µm, pri samicah 250 µm. Pri samicah sta centralni celici 
optično sklopljeni v centralno rabdomero. Pri samcih je situacija podobna v ventralnem 
delu, v dorzalnem delu pa je distalna celica (R7) pretvorjena v periferno. Z nevralno 
superpozicijo, kjer na posamezen LMC konvergira 7 fotoreceptorjev, se izboljša razmerje 
signal/šum na internevronu. Proksimalna celica (R8) je v tem primeru močno reducirana 
(90 µm dolžine in 200 nm širine). R1-7 v aktutni coni samcev so manj šumni in njihovo 
dinamično območje je širše kot pri samicah. Pri samcih je njihov vrh občutljivosti v UV 
in modrem delu spektra (max=350,450 nm), pri samicah v zelenem delu spektra 
(max=520 nm). Stopitvene frekvence obeh spolov, izmerjene z elektroretinografijo, v 
akutnih conah, presegajo 300 Hz pri 30 °C (vid je hiter). Samci dosegajo višjo občutljivost 
na račun večjih faset (v akutni coni 50 µm, pri samicah do 40 µm) in večjih dimenzij 
rabdoma. Informacijska kapaciteta samčjih perifernih receptorjev je dvakrat višji od 
samičjih (~400 proti 200 bitov/s, pri pasovni širini 500 Hz). Razlika nastane tako na račun 
višjega SNR, kot tudi večje širine frekvenčnega odziva. Iz rezultatov sklepamo, da imajo 
v nasprotju s samicami, samci v akutni coni akromatski in na polarizacijo neobčutljiv vid, 
ki je optimiziran na zaznavo intenzitetnih kontrastov. 
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